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La presente monografía se ha realizado como requisito parcial para optar por el Título de 
Magister en Morfología Humana y se titula Evolución del Ojo. Surge del interés por 
conocer la evolución del ojo en los metazoos (animales), y principalmente en los 
vertebrados, lo cual me motivó a llevar a cabo una revisión de tema y escribir una 
monografía del mismo, partiendo del conocimiento de la biología del desarrollo, la 
anatomía y la histología de ojo. La monografía podrá ser consultada por la comunidad 
académica y su propósito es hacer un aporte actualizado en este campo disciplinar.   
 





La evolución como disciplina científica tuvo acogida por las universidades y sociedades 
científicas médicas a mediados del siglo XX con la integración de la genética como parte 
de la investigación y desarrollo teóricos en Biología Evolutiva. Desde el reporte Flexner en 
1910, se han realizado reformas curriculares en los programas de medicina y ese reporte se 
ha convertido en una referencia para determinar la calidad curricular y permitir el 
cuestionamiento del contenido de los programas de Medicina versus las competencias 
propuestas para el egresado de dichas Facultades. Es así como la enseñanza de la evolución, 
en los programas de Ciencias de la Salud, es una necesidad en la formación inicial de 
pregrado y por lo tanto un elemento del aprendizaje de las ciencias básicas. La presente 
monografía tuvo por objetivo la revisión de la biología del desarrollo, la anatomía y la 
histología del ojo que proporciona los fundamentos necesarios para poder estudiar 
adecuadamente la evolución del ojo. Para llevar a cabo lo anterior se realizó una revisión de 
los capítulos de los textos guía que se utilizan en las ciencias básicas mencionadas 
anteriormente, en torno a este órgano. Para el campo disciplinar que respecta a la evolución 
del mismo, se buscaron las palabras clave: biological evolution, eye, metazoa; y, se 
presenta la evidencia disponible de los últimos diez años referenciada en 
www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed. Lo anterior, con el propósito de ofrecer un material 
docente de consulta a la comunidad académica, con el cual puedan acceder al conocimiento 
de la evolución de uno de los órganos del cuerpo humano, lo que facilitará que los 




II. Planteamiento del problema. 
 
La teoría de la evolución biológica da cuenta de conceptos como adaptación y selección 
natural, y en ese sentido surge el interés por estudiar el ojo desde la teoría en mención. El 
estudio del ojo, en sus fundamentos básicos, se ha realizado teniendo en cuenta su biología 
del desarrollo, anatomía e histofisiología. El hacer una aproximación desde el punto de 
vista evolutivo contribuirá, probablemente, a entender mejor su estructura y función, y 
abrirá otras posibilidades en la forma como se estudia en las ciencias clínicas. 
 
Por lo tanto, la presente monografía parte de la siguiente pregunta: ¿Cómo a través de la 
teoría de la evolución biológica se puede estudiar el ojo y con ello aportar nuevos 
conocimientos a la integración de los distintos saberes, que dan cuenta del entendimiento de 
este órgano, que tienen por fundamento las ciencias básicas de la biología del desarrollo, la 













4.1. Objetivo general. 
 
Realizar una revisión de tema acerca de la evolución del ojo, que incluya los principios 
fundamentales de la biología del desarrollo, la anatomía y la histología. 
 
4.2. Objetivos específicos: 
1. Aportar el material docente para el pregrado y posgrados de medicina y ciencias de la 
salud interesadas en el estudio de la evolución del ojo, a través de las evidencias más 
recientes publicadas en la literatura científica. 
2. Correlacionar algunas de las ciencias básicas, tales como, la biología del desarrollo, la 
anatomía y la histología para fundamentar el concepto de evolución del ojo, a través de la 
revisión de la literatura en los textos guía de estas disciplinas cotejados con la revisión en 
las bases de datos disponibles en el Sistema Nacional de Bibliotecas de la Universidad 









La monografía de la evolución del ojo, se realizó a través de la metodología de revisión de 
tema con evidencia en siete pasos, a saber(1): 
1. Necesidades de la revisión. 
2. Formulación y ajuste de la pregunta. 
3. Desarrollo de la propuesta y aprobación. 
4. Revisión de la literatura. 
5. Tamización y selección de los estudios. 
6. Síntesis narrativa de los estudios incluidos. 
7. Redacción de la revisión de tema. 
 
La revisión de la literatura comenzó por la lectura y análisis de los capítulos de los textos 
guía, de los textos guía de embriología(2), anatomía(3), histología(4) y fisiología(5)(6) para 
posteriormente realizar una búsqueda electrónica de la literatura científica en la página 
electrónica de la Biblioteca Nacional de Medicina de los Estados Unidos, Instituto Nacional 
de Salud, con las siguientes palabras clave: biological evolution, eye, metazoa.  
 
Se realizó la aplicación de los siguientes filtros de búsqueda para la tamización de los 
estudios: 
1. Tipo de artículo: revisión.  
2. Disponibilidad de texto: sin filtro. 
3. Fecha de publicación: últimos 10 años. 
4. Especies: sin filtro. 
5. Idiomas: inglés y francés. 
 
Se obtuvieron 97 artículos, de los cuales se seleccionaron 23 de acuerdo a la presencia de 
alguna de las palabras claves en el título o por ser consideradas revisiones clásicas dentro 






La presente monografía titulada: “Evolución del ojo”, se lleva a cabo como requisito parcial 
de grado de la maestría en morfología humana de la Universidad Nacional de Colombia. Se 
realizó para ofrecer a la comunidad académica un material de consulta que permita facilitar 
el pensamiento crítico y favorecer la capacidad argumentativa de los estudiantes de 
medicina y disciplinas afines, tales como la biología celular y molecular, la genética, la 
bioquímica, las ciencias de la salud, entre otras. Adicionalmente, contribuya a un mejor 
entendimiento de la variación en el ser humano(7) como es el caso del color del iris o la 
agudeza visual; y el proceso de salud- enfermedad. En efecto, el conocimiento de la teoría 
de la evolución es importante para ampliar el marco de referencia de muchos problemas 
relacionados con la salud-enfermedad, tales como: la coevolución patógeno- huésped, 
donde en los países en vía de desarrollo en un ambiente libre de helmintos, aumentan las 
enfermedades alérgicas y autoinmunes; las llamadas enfermedades afluentes, tales como la 
enfermedad cardiovascular y la diabetes, se podrían considerar por la disparidad entre la 
velocidad de cambios culturales, como el cambio en la dieta según poder adquisitivo y la 
actividad física, versus la velocidad de la evolución del ser humano, quien ha heredado 
genes de ancestros con histórica carencia alimentaria y mayor actividad física, para vivir en 
un ecosistema con dietas hipercalóricas y sedentarismo(8). 
 
Finalmente, el interesado en la consulta del tema de la evolución del ojo podrá tener 
elementos conceptuales para considerar en el área de las ciencias de la salud, al paciente en 
su individualidad no sólo desde lo biológico sino desde lo cultural, elementos 








El ojo es una estructura sensorial que permite la captación de la luz para la formación de la 
imagen; para facilitar el entendimiento de dicho proceso es necesario tratar 
secuencialmente los temas de la embriología con su regulación molecular, la 
histofisiología, la anatomía y finalmente la evolución de este órgano en los animales, 
particularmente en los vertebrados.  
 
En efecto, para poder entender la evolución del ojo, se revisan los principios de las ciencias 
básicas médicas consideradas anteriormente para favorecer el entendimiento de la 
diferenciación celular y tisular de este órgano según las necesidades de las especies 
animales.  
 
2. Biología del desarrollo del ojo. 
 
2.1 Embriología del ojo. 
 
En el embrión humano, la primera evidencia del desarrollo del ojo son los surcos ópticos 
que aparecen a los 22 días en la región del diencéfalo -vesícula cerebral secundaria del 
prosencéfalo- a ambos lados del embrión. Al cerrarse el tubo neural, alrededor del día 27 de 
la gestación, estos surcos forman unas evaginaciones del prosencéfalo denominadas las 
vesículas ópticas, las cuales entran en contacto con el ectodermo superficial e inducen 
cambios en éste para la formación de la placoda cristalino. Posteriormente la vesícula 
óptica, por inducción de la placoda del cristalino, comienza a invaginarse para formar la 
cúpula o copa óptica, constituida por dos capas celulares separadas inicialmente por la 
extensión del III ventrículo, denominado el espacio intrarretiniano(2).  
 
La invaginación de la cúpula óptica no se completa ventralmente al inicio del desarrollo, y 
esto produce transitoriamente la fisura coroidea, que permite el paso de la arteria hialoidea, 
rama terminal de la arteria oftálmica fetal, que llegará hasta el espacio interior del ojo hasta 
alcanzar el cristalino en formación. Durante la séptima semana, los labios de la fisura 
coroidea se fusionan y la boca porción más anterior de la cúpula óptica se asocia al 
mesénquima circundante proveniente de la cresta neural, para formar el cuerpo ciliar y el 
iris, y el borde de este se convierte en una abertura circular denominada pupila. Al mismo 
tiempo, algunas células del ectodermo superficial, que están en contacto con la vesícula 
óptica forman la placoda del cristalino que posteriormente se transforma en la vesícula del 
cristalino. Durante la quinta semana, la vesícula del cristalino pierde el contacto con el 
ectodermo superficial y se deposita en la zona más anterior de la cúpula óptica(2).   
 
De otro lado, el mesénquima invade el interior de la cúpula óptica a través de la fisura 
coroidea, donde forma los vasos hialoideos, mencionado anteriormente, que durante la vida 
intrauterina irrigan el cristalino y forman la capa vascular sobre la superficie interna de la 
retina. Además, forma una red de fibras entre el cristalino y la retina que será ocupada por 
el humor vítreo. Los vasos hialoideos de la zona son eliminados y desaparecen durante la 
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vida fetal al ser remplazados por el conducto hialoideo. Durante la séptima semana del 
desarrollo embrionario, la fisura coroidea se cierra y se forma un túnel en el interior del 
tallo óptico cuyas células de la capa interna proporcionan una red de neuroglia que soporta 
las fibras del nervio óptico. Así el tallo óptico se transforma en el nervio óptico, en el 
centro contiene una porción de la arteria hialoidea, que posteriormente se llamará la arteria 
central de la retina. En el exterior, una continuación de la coroides y la esclerótica, que son 
las capas de la piamadre, la aracnoides y la duramadre envuelven el nervio óptico(2). 
 
Las células de la capa externa de la cúpula óptica se caracterizan por contener pequeños 
gránulos de pigmento, y constituye el epitelio pigmentado de la retina. La capa interna 
(neural) de la cúpula óptica dará origen a la porción nerviosa de la retina cuyas células se 
desarrollarán y diferenciarán en: a) células receptoras de la luz, es decir, los bastones y los 
conos; b) adyacente ellas, hacia el interior del ojo se encuentra la capa epitelial, donde se 
diferencian las neuronas y las células de sostén, la cual incluye la capa nuclear externa, la 
capa nuclear interna y la capa de células ganglionares. Posteriormente, los fotorreceptores 
se diferencian para dar origen a sus segmentos externos e internos y su prolongación interna 
donde se establece la zona sináptica. Las neuronas a su vez se diferencian para dar origen a 
sus axones y al árbol dendrítico. Las fibras nerviosas, axones de las células ganglionares, 
convergen hacia el tallo óptico que se transformará en el nervio óptico. Debido a la 
disposición de las células en el desarrollo, la energía lumínica atraviesa la mayor parte de 
las capas de la retina antes de llegar a los bastones y los conos y sus segmentos externos 
relacionados con los vértices de las células del epitelio pigmentado, donde se ubican los 
pigmentos visuales(2)(6). 
 
Al final de la quinta semana del desarrollo embrionario, el ojo está envuelto por 
mesénquima, el cual se diferencia en una capa interna, comparable con la piamadre y una 
capa externa comparable con la duramadre. La capa interna forma la coroides, mientras la 
capa externa forma la esclerótica y tiene continuidad con la duramadre que envuelve al 
nervio óptico(2). 
 
La porción ciliar de la retina en el exterior está recubierta por una capa de mesénquima que 
forma el músculo ciliar y en el interior, está conectada en el cristalino mediante el 
ligamento suspensorio. La contracción del músculo ciliar varía la tensión del ligamento y 
controla la curvatura del cristalino(2).  
 
Tanto el iris como el cuerpo ciliar tienen dos orígenes: a) mesénquima derivado de la cresta 
neural y parcialmente del mesodermo -vasos sanguíneos-; b) neuroectodermo, 
correspondiente a la retina no neural, que forma las dos capas epiteliales. Por otra parte, los 
músculos esfínter y dilatador de la pupila se forman en la región situada entre la cúpula 
óptica y el epitelio superficial; los cuáles se forman a partir del ectodermo subyacente de la 
cúpula óptica(2). 
 
Así, el mesénquima ocupa el espacio interior del ojo y luego indicar los cambios en su 
desarrollo, por tal motivo, la córnea está formada por(2): 
1. Una capa epitelial derivada del ectodermo superficial. 
2. La sustancia propia o estroma que es continua con la esclera.  
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3. Una capa epitelial que rodea la cámara anterior. 
 
En el feto, la pupila está cerrada por una membrana vascular denominada membrana 
pupilar, cuyos vasos proceden en parte de los del borde del iris y en parte de los de la 
cápsula del cristalino, y terminan a corta distancia del centro de la membrana, que carece de 
vasos sanguíneos. Hacia el sexto mes de gestación, la membrana comienza a desaparecer 
por absorción desde el centro hacia la periferia, y en el momento del nacimiento solo 
existen algunos fragmentos dispersos; en casos excepcionales puede persistir 
obstaculizando la visión 
 
2.2. Regulación molecular del desarrollo del ojo correlacionada con la evolución. 
 
La regulación molecular del desarrollo del ojo es necesario revisarla dada la importancia de 
la expresión de ciertos genes que agonizan o antagonizan la formación de la estructura 
ocular, es decir, favorecen o evitan la inducción de los tejidos mencionados anteriormente 
para delimitar la forma del ojo. A manera de orientación, es necesario señalar que en la 
literatura revisada no se hace diferencia en la escritura entre los genes y proteínas, entre las 
mayúsculas y las minúsculas; se tiene por antecedente que el texto de Biología del 
Desarrollo de Scott Gilbert, en el capítulo del desarrollo temprano de aves, peces y 
mamíferos, la escritura de los genes del ser humano está en mayúsculas mientras que las de 
las otras especies está en minúsculas. Sin embargo, las diversas fuentes de consulta para la 
presentación de este apartado no explican por qué han escrito los genes con mayúsculas o 
minúsculas.  
 
Por otra parte, en este apartado se realizará una comparación del desarrollo molecular del 
ojo en las principales especies de experimentación, en esta área disciplinar, tales como: los 
ratones, los pollos, las ranas, los peces y la mosca de la fruta; con el propósito de evidenciar 
que los mismos genes que inducen la formación del ojo en los mamíferos, son los mismos 
genes que inducen la formación del ojo en las diferentes especies en mención. 
 
Por consiguiente, se iniciará por puntualizar que el gen Pax6 forma parte de la familia de 
los factores de transcripción Pax. Éste factor de transcripción se expresa en la cresta neural 
donde sólo hay un campo ocular que por la regulación a la alta que generará Sonic 
hedgehog (SHH) sobre Pax2 separará el campo ocular en dos primordios ópticos; mientras 






Figura 1 adaptada: imagen esquemática de la vista dorsal de la placa neural craneal de un 
embrión de 3 semanas de edad gestacional en la cual se representa cómo SHH inhibe la 
expresión de PAX6 en la línea media y regula al alza la expresión de PAX2 en la misma 
zona. PAX2 continuará regulando la formación del tallo óptico, mientras PAX6 continúa 
regulando la diferenciación de los ojos(2).  
 
Otros factores que intervienen en la regulación molecular del desarrollo del ojo son los 
factores de crecimiento de los fibroblastos (FGF) del ectodermo superficial que estimulan 
la diferenciación de la retina neural, mientras que el factor de transformación del 
crecimiento β (TGF-β), secretado por el mesénquima circundante, regula la formación de la 
capa retiniana pigmentada(2). 
 
Respecto a la formación del cristalino, esta se encuentra regulada por Pax6 que actúa en el 
ectodermo superficial y a su vez regula la proliferación celular del mismo. La expresión 
combinada de los genes Pax6, Sox2 y LMAF induce la expresión de los genes responsables 
de la formación del cristalino, tales como: PROX1(2). 
 
La característica de la familia de genes Pax es la presencia, altamente conservada, de 128 
aminoácidos con dominio N-terminal. En mamíferos, la familia Pax está conformada por 
nueve genes que se dividen en subfamilias según la presencia o ausencia del homeodominio 
y del dominio octapéptido. Adicionalmente, un dominio C terminal que tiene función tanto 







Figura 2 adaptada: imagen esquemática de la estructura de los genes Pax caracterizada por 
una domino apareado, un homeodominio de unión al ADN y un dominio octapéptido. Los 
genes Pax se agrupan en subfamilias según la presencia o ausencia de los homeodominios 
y del octapéptido. El nombre en cursiva se refiere a los genes homólogos en Drosophila y 
la homología de los genes Pax en invertebrados, a saber: clases B, C y D. Las subclases 
pax2/5/8/B de los bilateria solo tienen un homeodominio parcial como se evidencia en la 
región desteñida(9).  
 
Respecto a la evolución de los genes Pax es necesario tener en cuenta que las subfamilias 
Pax en vertebrados tienen homología con cuatro de los cinco genes Pax de la Drosophila y 
con los genes Pax de invertebrados clase B, C y D. Todos los bilateria tiene solo un 
homeodominio parcial para la subfamilia de los genes Pax(9). 
 
La expresión de la subfamilia de genes Pax2/5/8/B en las células neuronales aparecen en 
todos los grupos de animales que poseen este tipo de células. Esta subfamilia está 
expresada en las células animales especializadas como mecanosensores y fotosensores. 
Adicionalmente, el gen PaxB es el único encontrado en la medusa, Tipedalia cystophra, 
que pertenece al filum animal más basal que tiene ojos evolucionados; está expresado tanto 
en los ojos como en el estatocisto que es un órgano geosensorial(9).  
 
 
Genes de la familia Pax 
Dominios de la proteína Pax 
Caja pareada Octapéptido Homeodominio 




Figura 3 adaptada: Arbol filogenético de los grupos de animales donde los miembros de la 
subfamila Pax2/5/8/B han sido identificados(9). 
 
Un resumen de las manifestaciones morfológicas de estos genes estan a la derecha (Figura 
3). En la parte de abajo se muestran el linaje de los vertebrados donde tuvo lugar los dos 
1ra duplicación génica completa 
2da duplicación génica completa 
3ra duplicación génica completa (teleósteos) 
2da duplicación génica completa 
Expresión de Pax 2/5/8B 
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eventos de la duplicación completa del genoma. Se considera que el primer evento tuvo 
lugar antes de la divergencia de los vertebrados mandibulados (gnathostomados) y los no 
mandibulados (agnata); y una segunda duplicación de todo el genoma podría haber ocurrido 
antes o después de la divergencia de este linaje como se muestra con las flechas con 
interrogantes. El diagrama de la izquierda en los vertebrados muestra cómo la subfamilia de 
genes Pax2/5/8 deriva de las dos duplicaciones completas del genoma, con un evento de 
duplicación adicional en los teleosteos(9).  
 
El homeodominio del gen PaxB es más característico de Pax6 y se asemeja al Drosophila 
Pax6 coortólogo Ey, el cual permite la expresión génica de la rodopsina. El gen pax6 es 
suficiente para inducir la expresión ectópica de ojos en la Drosophila. Así mismo, el gen D-
Pax2 puede sustituir la función de Pax6 para la inducción de los ojos. En este sentido, 
anterior a la divergencia de los diploblastos y triploblastos, los genes pax asociados con los 
ojos son los pax2/5/8 y pax6(9).  
 
Anteriormente, se mencionó que todos los animales tienen expresión de los genes 
Pax2/5/8B; su expresión en el sistema nervioso central, sistema urinario, ojos, oídos, y la 
glándula tiroides, ha sido observado en todos los vertebrados (Tabla 1) incluyendo la 
lamprea. La expresión similar se ha observado en cordados invertebrados, los cuáles tienen 
un único gen Pax2/5/8 en los cefalocordados y dos genes Pax2/5/8 en los urocordados, a 
través de un evento independiente de la duplicación del genoma(9). 
 
 
Tabla 1 adaptada: tabla comparativa en la que se muestra el momento de la expresión de 
los genes Pax2/5/8 en el ojo en cuatro modelos de animales vertebrados. Las barras de 
colores horizontales muestran el momento en el que la expresión de cada miembro de la 
familia de genes puede ser detectado de acuerdo a la escala de días poscoito; días 




El MHB1 es un centro organizador crítico requerido para el diseño y diferenciación 
neuronal del cerebro medio y la parte anterior del cerebro posterior. Es una región en la 
cual los tres genes que conforman el Pax2/5/8 de los vertebrados son expresados(9).  
 
En el caso del gen PAX2 se ha estudiado una mutación en el dominio del octapéptido que 
da como resultado la expresión de varios fenotipos en el Síndrome del Coloboma Renal que 
se caracteriza por malformaciones oculares, malformaciones renales y sodera (Tabla 2)(9).  
 
 
Figura 4 adaptada: imagen esquemática en la que se muestra que después de la formación 
de la copa óptica los genes Pax6 y Pax2 son expresados en los dominios dorsal y ventral, 
respectivamente; dada su represión recíproca, es decir, mutua señalización antagonista. Los 
axones de la retina se desplazan a través de la línea media y cruzan el quiasma óptico 
(flechas negras). Las flechas rojas indican errores de desplazamiento de los axones respecto 
a la línea media en mutaciones de Pax2. El significado de las siglas en inglés mostradas en 
la imagen: pollo (C), pez (F), ratón (M), y rana (Xt, renacuajo; Xa, rana adulta)(9).  
 
La expresión de los genes Pax2/5/8 se realiza en regiones que formarán las aberturas 
ectodérmicas para la formación de los párpados. Así como están involucrados en la anterior 
función, la subfamilia de genes Pax2/5/8 es requerida para el cierre correcto de la fisura 
coroidea (Figura 4)(9).   
 
 
Tabla 2 adaptada: tabla comparativa de la expresión de Pax2/5/8 según los días poscoito 
                                                          
1 MHB: midbrain- hindbrain boundary 
Ojo 
Pax8 tiene une expresión similar a Pax2 
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del ratón. En el recuadro azul se destaca la expresión de Pax2 en los oídos, ojos y riñones; 
la mutación de Pax2 da como resultado el Síndrome de Coloboma Renal caracterizado por 
malformaciones oculares, renales y sordera(9). 
 
Así se establece que los ojos tuvieron un ancestro común que está indicado por el gen Pax6 
que controla el desarrollo de varios tipos de ojos desde el de la planaria hasta el de los 
humanos. En efecto, en las enfermedades oculares congénitas, diferentes a la aniridia, está 
involucrado el Pax6, tales como: la anomalía Peter, las cataratas congénitas, distrofia 
corneal de inicio tardío, queratitis autosómica dominante, hipoplasia macular, y displasia 
del nervio ópticos; las cuáles dependen del tipo de mutación(10).  
 
Actualmente, se conoce que varios genes además de Pax6 están involucrados en el 
desarrollo del ojo, por ejemplo: Rx/Rax es requerido para la formación de la retina y por 
consiguiente las mutaciones en este gen producen enoftalmia o macroftalmia(10).  
 
Se considera, en el reino animal, el prototipo de ojo aquel que posee células fotorreceptoras 
y pigmentos. En el caso del ojo de la medusa, éste contiene tanto microvellosidades 
fotosensoriales y gránulos de pigmento en la misma célula que adicionalmente tiene un 
cilio motor que le permite a la larva tener comportamiento fototáctico. Mientras que las 
opsinas son las porciones proteicas de los pigmentos de los fotorreceptores están acopladas 
a proteína G que se unen al retinal y absorben los fotones en diferentes longitudes de onda. 
Actualmente, se conoce que la fotorrecepción por melanopsina es requerida para el 
desarrollo de las neuronas de la retina y la eliminación de los vasos hialoideos(10). 
 
3. Morfo-fisiología del ojo. 
 
3.1. Introducción al aparato visual. 
 
3.1.1. Función general del ojo. 
 
El sistema visual responde a la difusión de la luz solar en el medio ambiente cuya radiación 
electromagnética solar tiene por rango un espectro de luz visible entre 400 y 760nm (Figura 
5), la cual estimulará a los receptores luminosos o fotorreceptores de dicho sistema. La 
estimulación de los mismos está dada por la absorción de la longitud de onda entre los 
pigmentos visuales como la rodopsina humana con un máximo de 497nm que se localiza en 
los bastones; y la yodopsina, un pigmento de los conos de humanos y aves, que es 
responsable de la visión de colores. Así la luz produce un cambio de configuración 
bioquímica del pigmento cuya consecuencia es una modificación del potencial eléctrico que 





Figura 5 adaptada: gráfica de los fotopigmentos opsinas en los vertebrados según la 
longitud de onda en la que se muestra en la parte de arriba cinco familias de los genes 
opsinas, tales como: Rh1 (bastones); y SWS1, SWS2, LWS y Rh2 para los conos. Cada 
una de estas familias de genes producen fotopigmentos para un rango del espectro definido 
en la longitud de onda que se muestra en la abscisa. Los rangos que se muestran son los 
apropiados para los pigmentos formados con 11-cis-retinal. Todos los pigmentos de los 
conos de los mamíferos euterios vienen de dos de estas familias génicas, a saber: SWS1 y 
LWS(11). 
 
Otro componente del ojo que incrementa la capacidad visual es la aparición de una lente 
que enfoca la luz sobre los receptores. En los invertebrados han evolucionado dos tipos de 
ojos: los ojos compuestos, integrados por múltiples unidades fotorreceptoras cara una con 
una lente independiente y que están presente en la mayoría de los insectos y crustáceos; y, 
los ojos de lente única, que enfoca la luz a diversos fotorreceptores, presente en los 
caracoles y calamares; éste último tipo es el existente en todos los vertebrados(3).   
 
Los ojos no solo responden a la luminosidad, sino que son capaces de transmitir una 
imagen enfocada en un conjunto de receptores a través de vías neurológicas de diferente 
especificidad, lo que se explica con el concepto de la sensibilidad de forma. Tanto la 
luminosidad como la sensibilidad de forma facilitan la detección del movimiento. Sin 
embargo, el ojo de los vertebrados, gracias al enfoque es más preciso en este aspecto(3). 
 
La visión parece constituir un sistema de recepción a distancia, donde el animal se orienta a 
través de luces y sombras. Adicionalmente, la localización bilateral de los ojos permite una 



















Longitud de onda (nm) 
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mamíferos y en algunos pájaros predadores, la ubicación más central de los ojos respecto a 
la cabeza permite enfocar la imagen de cada ojo como si fuera una sola, es decir, la visión 
binocular; característica de los mamíferos carnívoros y los primates. En el caso de los 
primates, la fase arbórea les permitió desarrollar la visión estereoscópica, definida como la 
comprensión motora de tridimensionalidad del espacio. En el hombre la bipedestación, 
favoreció que las manos libres asociadas a una corteza encefálica grande y especializada, le 
permitiera facilitar la realización de tareas manuales dependientes de la visión; un factor 
fundamental en la evolución del ser humano. Es el caso de la evolución de los signos 
visuales, como las pinturas rupestres, asociados a la comunicación auditiva, dado que se le 
asignaba un sonido a la representación gráfica de un animal, planta u objeto; lo que 
permitió la generación del lenguaje y la divulgación del conocimiento en las diferentes 
épocas de la humanidad(3). 
 
3.1.2. Estructura general del ojo. 
 
El globo ocular, órgano periférico de la visión, está situado en la cavidad orbitaria de la 
cara, la cual le provee protección ósea, fijación y relación espacial entre los dos ojos para la 
generación de la visión binocular. El globo ocular está formado por la aposición de los 
segmentos de dos esferas. El segmento anterior es transparente y corresponde a la sexta 
parte del área total del globo ocular. El segmento posterior es opaco y forma las 5/6 partes 
del ojo. El segmento anterior está limitado por la córnea y el cristalino, y se divide en las 
cámaras anterior y posterior, separadas por el iris y comunicadas a través de la pupila. La 
cámara anterior está cubierta externamente por la esclera en su parte posterior, y por la 
córnea en su parte anterior. La cámara posterior se localiza entre la superficie posterior del 
iris y la anterior del cristalino con su ligamento suspensorio, la zónula ciliar, y al corte se 
observa como una sección triangular cuyo vértice se localiza donde el iris toca el 
cristalino(3). 
 
El polo anterior del ojo es el punto central de la córnea que constituye la curvatura anterior 
del globo ocular, mientras el polo posterior es el centro de la esclera que corresponde a la 
curvatura posterior; la línea que une los dos polos constituye el eje óptico, también llamado 
el eje anatómico. Los ejes ópticos de los dos globos oculares son casi paralelos, y por tanto 
no se corresponden con los ejes de las órbitas por lo que no son paralelos entre sí, que están 
dirigidos hacia adelante y afuera. Los nervios ópticos siguen la dirección de los ejes de las 
órbitas, por lo que no son paralelos; cada uno de ellos penetra en su globo ocular a 3mm del 
lado nasal del polo posterior. El diámetro vertical del globo ocular es de 23,5mm, mientras 
que el diámetro anteroposterior es de 24mm. Éste último en el momento del nacimiento es 
de 17,5mm; en la pubertad es de 20 a 21mm; en la miopía es de 29mm; y, en la 
hipermetropía de 20mm(3). 
 
En el estudio del globo ocular se deben tener presente dos grupos de componentes:  
 
a) Las capas histológicas: que constituyen la estructura periférica del globo ocular, y que de 
afuera hacia dentro son la capa fibrosa (córnea y esclera), la capa vascular (coroides, cuerpo 




b) Medios refractivos:  los elementos que permiten el paso de la luz para enfocarla en la 




Mapa conceptual 1: la estructura general del ojo. 
 
 
Fotomicrografía 1 de las capas histológicas del ojo. 








Fotomicrografía 2 de la estructura histológica general del ojo.  
Tomado y adaptado de: Microfotografía No. 4 de la esclera, coroides y retina (H y E, 
100X). Colección de imágenes histológicas de órganos de los sentidos. Universidad 
Nacional de Colombia. Facultad de Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de 
histología y embriología.   
 
3.2. La túnica fibrosa del ojo. 
 
La túnica fibrosa del ojo consta de una parte posterior opaca llamada esclerótica y una parte 
anterior transparente llamada córnea(3). 
 
3.2.1. La esclera. 
 
La esclera tiene por función mantener la forma del globo ocular debido a que es resistente a 
las fuerzas de tensión y es inelástica; por lo tanto, es efectiva en crear resistencia a la 
presión intraocular. Su superficie externa es blanca y está en contacto con la superficie 
interna de la vaina aponeurótica del globo ocular. Está cubierta anteriormente por el epitelio 
conjuntival que discurre desde la superficie interna de los párpados y luego se continua con 
el epitelio anterior de la córnea. Su superficie interna está marcada por hendiduras en las 
que se ramifican los nervios y vasos ciliares. Está separada de la coroides por un espacio 
pericoroidal donde se encuentra la lámina supracoroidea. En su parte posterior la esclera 
está perforada por los fascículos del nervio óptico los cuales atraviesan la lámina cribosa de 
la esclera, a través de la cual también pasan los vasos centrales de la retina, y los nervios 
ciliares cortos y las arterias ciliares cortas. La esclera se continúa hacia atrás del ojo con la 
duramadre que rodea el nervio óptico. Por delante, la esclera se continúa directamente con 
la córnea, y la línea de unión entre estas estructuras se denomina unión esclerocorneal o 
limbo. En el parénquima de la esclera, en su parte anterior e interna, cerca al limbo 
esclerocorneal, está el seno venoso de la esclerótica o conducto de Schlemm. La pared 
interna del seno escleral, que mira a la cámara anterior y el humor acuoso contenido en ella, 
está adyacente al trabéculo que está formado por trabéculas de tejido conectivo laxo, 
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cubiertas por la membrana limitante posterior de la córnea y el endotelio corneal. Entre las 
trabéculas hay espacios por los que el humor acuoso de la cámara anterior se filtra hacia el 
seno, desde donde pasa a la corriente sanguínea, ya que el seno escleral drena externamente 
en las venas ciliares anteriores. El 75% del peso seco de la esclera corresponde al colágeno. 
Sus nervios proceden de los ciliares cortos y largos, y su irrigación está dada por las arterias 
ciliares cortas en su región posterior y las largas en su porción anterior(3). 
 
Algunas de las fibras del tejido trabecular se dirigen a la superficie interna del espolón 
escleral y se continúan en la sustancia del iris formando el ligamento pectíneo del iris; otras 
se unen a la superficie externa del espolón escleral y otras llegan a la parte anterior de la 
coroides(3). 
 
3.2.2. La córnea. 
 
La córnea es la parte anterior, transparente y que sobresale ligeramente por encima de la 
superficie escleral de la túnica fibrosa del ojo, hace parte de los medios refractivos del ojo 
poseyendo el mayor índice de refracción de todos ellos. La unión entre la esclera y la 
córnea está determinada por el surco esclerocorneal. El grosor es de 1,2mm en la periferia y 
0,6mm en el centro; su diámetro transverso es mayor que el vertical(3).  
 
Las capas histológicas de la córnea son de adelante hacia atrás(3): 
a. El epitelio corneal que se continúa con el epitelio de la conjuntiva. 
b. La membrana limitante anterior, llamada también membrana de Bowman. 
c. La sustancia propia o estroma. 
d. La lámina limitante posterior, conocida también como membrana de Descemet. 
e. El endotelio de la córnea que está en contacto con el humor acuoso de la cámara anterior. 
 
El epitelio corneal cubre la parte anterior de la córnea y consta de cinco capas de células 
desde la profundidad a la superficie, a saber(3): 
1. Células cilíndricas. 
2. Células poligonales llamadas aladas. 
3. Células planas no queratinizadas. 
 
La lámina limitante anterior tiene tejido conjuntivo colágeno tipo I sin fibroblastos. Tiene 
grosor de 8μm y ancho de 14 a 36nm(3). Se deposita en la edad fetal y posteriormente no se 
puede regenerar. 
 
La sustancia propia es tejido conjuntivo denso regular tipo colágeno, transparente, 
formando de 200 a 250 láminas planas de fibras de colágeno I, dispuestas ortogonalmente 
unas en relación a las otras. Los fibroblastos se localizan entre las laminillas contiguas(3). 
 
La córnea es una estructura avascular pues los capilares de la conjuntiva y la esclerótica 
terminan en asas a nivel de su contorno. Sus nervios son principalmente los nervios ciliares 
largos, provenientes del nervio nasociliar, rama del nervio oftálmico, primera rama del 
nervio trigémino. Ellos forman en torno a la periferia de la córnea un plexo anular desde el 
que penetran fibras en la sustancia propia con una disposición radial para conformar el 
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plexo subepitelial del cual salen fibras para penetrar la lámina limitante anterior para 
ramificarse entre las células epiteliales formando un plexo intraepitelial(3).  
 
 
Fotomicrografía 3. La estructura histológica de la córnea. 
Tomado y adaptado de Microfotografía No. 5 de la córnea (H y E, 40X). Colección de 
imágenes histológicas de órganos de los sentidos. Universidad Nacional de Colombia. 
Facultad de Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de histología y embriología. 
 
3.3. La túnica vascular. 
 
La túnica vascular o tracto uveal del ojo consta de la coroides, el cuerpo ciliar y el iris, las 
cuales forman una estructura continua(3).  
 
La coroides cubre la superficie interna de la esclerótica y se extiende por delante hasta la 
ora serrata de la retina. El cuerpo ciliar se continúa desde el borde anterior de la coroides 
hasta la raíz del iris. El iris es un diafragma circular situado por detrás de la córnea que 





Mapa conceptual 2: la capa vascular o uveal del ojo. 
 
3.3.1. La coroides. 
 
La coroides es una estructura vascularizada de color pardo oscuro que recubre la parte 
posterior del globo ocular. Está perforada por detrás por el nervio óptico y está adherida a 
la esclerótica. Su superficie externa está laxamente conectada con la esclerótica mediante la 
lámina supracoroidea (lámina fusca), y su superficie interna está firmemente adherida a la 
capa pigmentaria de la retina, a través de la membrana vítrea o de Bruch. A nivel del disco 
óptico se continúa con los tejidos pial y aracnoideo alrededor del nervio óptico(3). 
 
En la superficie externa se sitúa la lámina supracoroidea, de 30μm de grosor 
aproximadamente, integrada por delicadas laminillas avasculares formada por fibras 
colágenas y elásticas entre las que se disponen células ramificadas con gránulos 
pigmentados de color pardo en su interior. Las neuronas ganglionares y los plexos de fibras 
nerviosas están inmersos en el tejido conjuntivo(3). 
 
La coroides tiene tres capas(3): 
1. Láminas vascular externa compuesta por pequeñas arterias y venas y tejido conjuntivo de 
sostén laxo, en la que hay diseminadas células pigmentarias. 
2. Lámina capilar intermedia. 
3. Lámina basal, membrana vítrea o membrana de Bruch. 
 
La lámina vascular contiene las ramas de las arterias ciliares posteriores cortas, mientras 
que las venas de la lámina vascular son mucho mayores, convergen formando espirales que 
convergen en cuatro o cinco venas vorticosas principales que atraviesan la esclerótica para 
drenar en las venas oftálmicas de la órbita(3).  
 
La capa capilar o coriocapilar, separada de la retina por la lámina basal coroidal o 
membrana vítrea, es responsable del mantenimiento de las capas externas de la retina(3).  
 
La membrana vítrea se consideraba una estructura cristalina homogénea cuto grosor es de 2 
a 4μm. Funcionalmente favorece el paso de líquido y solutos desde los capilares coroidales 
a la retina. Adicionalmente, constituye una superficie lisa necesaria para la orientación 
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precisa de las células pigmentarias y los receptores de la retina, orientación que es un factor 
importante en la precisión visual. Durante su desarrollo (Takei y Ozanics, 1955) la 
membrana vítrea nace a partir de la retina y coroides, contribuyendo la primera a su capa 
más interna, que es la lámina basal del epitelio pigmentario retiniano. El estrato más 
externo está íntimamente asociado, y es quizás idéntico, a la membrana basal del endotelio 
capilar de la coroides. Entre las dos láminas basales hay una capa de fibras elásticas. Las 
funciones de las células pigmentarias de la coroides pueden ser impedir el paso de la luz del 
exterior a la esclerótica o absorber la luz una vez ha atravesado la retina, impidiendo así su 
reflexión. En muchos animales, las células de la coroides forman una estructura que refleja 
la luz llamada Tapetum, la cual aumenta la disponibilidad de la misma en los 
fotorreceptores y es el responsable del fulgor verdoso visible de dichos animales por la 
noche (Walls, 1963)(3).   
 
 
Fotomicrografía 4. La estructura histológica de la coroides. 
Tomado y adaptado de: Microfotografía No. 12 de la coroides (H y E, 40X). Colección de 
imágenes histológicas de órganos de los sentidos. Universidad Nacional de Colombia. 
Facultad de Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de histología y embriología. 
 
3.3.2. El cuerpo ciliar.  
 
El cuerpo ciliar es la continuación anterior de la coroides y a su vez se continua 
anteriormente con el iris, a su vez una extensión del cuerpo ciliar. Tiene como funciones: la 
sujeción del cristalino a través de la zónula, participa en el mecanismo de la acomodación 
por la contracción del músculo ciliar, y produce el humor acuoso que circula por las 
cámaras posterior y anterior. La presencia del músculo ciliar expande la estructura y esto 
hace que protruya hacia el interior del globo ocular Por la parte posterior está en 
contigüidad directa con el humor vítreo, y es probable que secrete algunos de los 
glucosaminoglucanos vítreos. Las arterias ciliares anteriores y las posteriores largas y 
cortas confluyen en el cuerpo ciliar lo que explica que sea una región muy vascularizada a 
partir de la cual se lleva a cabo la irrigación del iris y del limbo esclero-corneal. Por el 
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cuerpo ciliar pasan los principales nervios que alcanzan todos los tejidos oculares 
anteriores(3). 
 
El cuerpo ciliar va desde un punto situado a 1,5mm por detrás del limbo corneal (que se 
corresponde con el espolón escleral) hasta otro punto situado de 7,5 a 8mm por detrás de 
aquel, en el lado temporal del ojo, y a unos 6,5 a 7mm en el lado interno o nasal. Visto 
desde el interior del globo ocular, presenta un contorno posterior aserrado o festoneado que 
se continua con la coroides y que está aserrado o festoneado: es la ora serrata. Su porción 
anterior confluye con la periferia del iris, y en posición externa a éste participa en la 
conformación del ángulo iridocorneal de la cámara anterior. La cara interna del cuerpo 
ciliar es de color gris debido al pigmento de la capa más profunda de su epitelio. Se divide 
en una parte anterior ribeteada o plegada, la corona ciliar (parte plegada o pars plicata) que 
rodea la base del iris a modo de anillo, y la porción posterior relativamente lisa, la pars 
plana. La pars plana comprende más de la mitad de la anchura meridional del cuerpo ciliar, 
con diámetro de 3,5 a 4mm. El borde periférico del orbículo es la ora serrata, una unión 
dentada en la que la parte sensorial u óptica totalmente desarrollada de la retina se reduce a 
dos capas de células epiteliales que se prolongan sobre la totalidad del cuerpo ciliar 
constituyendo la porción ciliar de la retina(3).  
 
Dentro de los valles situados entre los procesos ciliares se extienden grupos de fibras de la 
zónula ciliar (ligamento suspensorio) del cristalino que las sobrepasan para establecer 
continuidad con la membrana basal de la capa superficial de las células epiteliales que 
cubre el orbículo ciliar(3).  
 
La estructura histológica del cuerpo ciliar se divide con fines descriptivos en tres 
apartados(3): 
1. El epitelio ciliar. 
2. El tejido conjuntivo ciliar y sus vasos. 





Fotomicrografía 5. Estructura histológica del cuerpo ciliar.  
Tomado y adaptado de: Microfotografía del cuerpo ciliar (C), iris (I), esclera (E), ángulo 
irido corneal (A) y el conducto de Schlemm (flecha), tinción de (H y E). Colección de 
imágenes histológicas de órganos de los sentidos. Universidad Nacional de Colombia. 
Facultad de Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de histología y embriología. 
 
3.3.3. El iris. 
 
Antes de realizar la descripción del iris es necesario establecer los límites de la cámara o 
segmento anterior del ojo y de la cámara o segmento posterior del ojo, pues la estructura en 
mención hace parte de dichas cámaras. Por lo tanto, la cámara anterior del ojo está situada 
entre la córnea y el iris y confluye en el ángulo iridocorneal; su contenido es el humor 
acuoso. La cámara posterior del ojo está situada entre el iris y el cristalino y comparte el 
mismo contenido que la cámara anterior. El humor acuoso se produce en los procesos 
ciliares y fluye a través de la pupila desde la cámara posterior hacia la cámara anterior, para 
finalmente ser drenado en el seno venoso escleral en el ángulo iridocorneal(3).  
 
El iris es la estructura de la capa vascular, anterior e interna al cuerpo ciliar, que tiene 
forma de disco, cuyo orificio central es la pupila, y funciona como un diafragma ajustable 
que controla la cantidad de luz que penetra en el ojo. La pupila tiene un diámetro que puede 
oscilar entre 1 y 8mm, e incluso ser mayor secundario a la administración tópica de ciertos 
medicamentos(3). 
 
Por otra parte, la gama cromática del iris se extiende desde el azul claro al marrón oscuro. 
El matiz puede variar en los dos ojos, e incluso en el mismo iris. El color se debe a los 
efectos combinados del tejido conjuntivo iridial y las células pigmentarias, que absorben o 
reflejan frecuencias distintas de energía luminosa de forma selectiva. La concentración de 
melanocitos es el factor predominante en el matiz de color del iris, pero su distribución 





Fotomicrografía 6. La estructura histológica del iris. 
Tomada y adaptada de: Microfotografía No. 8 del iris (H y E, 20X). Colección de 
imágenes histológicas de órganos de los sentidos. Universidad Nacional de Colombia. 
Facultad de Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de histología y embriología. 
 
El iris en su superficie anterior constituye el límite posterior de la cámara anterior del ojo. 
El estroma contiene los vasos y nervios de la región y, cerca de la periferia de la pupila, un 
conjunto de fibras musculares lisas que constituyen una estructura contráctil anular 
denominada esfínter de la pupila. La cara posterior del iris está formada por la continuación 
de las dos mismas capas de epitelio que cubren el cuerpo ciliar que representan los estratos 
interno y externo de la copa óptica. La pupila, a través de la cual este epitelio pasa durante 
un corto trecho hacia la superficie anterior del iris constituyendo el borde pigmentado, se 
corresponde con la apertura de la copa óptica. La capa epitelial más profunda, y por tanto la 
más anterior del iris, suele denominarse el epitelio anterior del iris, el cual es 
inmediatamente posterior al estroma del iris. Sus células están pigmentadas, al igual que las 
de la misma capa del epitelio ciliar y están asociadas a las fibras lisas radiales del músculo 
dilatador de la pupila que, como el esfínter, tiene un origen embriológico desde el epitelio. 
Superficial y posteriormente a esta capa de células hay un estrato de elementos celulares 
muy pigmentados que constituyen el epitelio posterior que se continua con la capa no 
pigmentada del epitelio ciliar(3).    
 
En la capa del borde anterior o superficie anterior del iris pueden observarse depresiones o 
criptas, a través de las cuáles se hacen visibles los vasos del estroma, así como diversos 
pliegues y estrías radiales y circulares. Tiene por componentes fibroblastos y melanocitos, 
no existiendo vestigio del endotelio que la cubre en el nacimiento y que desaparece 
gradualmente durante los primeros años de vida posnatal. Éstos fibroblastos se mezclan con 
el tejido conjuntivo de la red trabecular, y forman el ligamento pectíneo a nivel del ángulo 
iridocorneal. En el borde pupilar entran en contacto con el epitelio pigmentario de la 
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superficie posterior del iris. Los melanocitos muestran prolongaciones muy ramificadas 
pero tampoco en este caso hay uniones especiales. Las fibras nerviosas son de tipo 
simpático(3). 
 
El estroma del iris, que deriva, al igual que la capa del borde anterior, del mesénquima de 
la cresta neural existente entre el cristalino en desarrollo y la copa óptica, está formado 
también por fibroblastos y melanocitos; sin embargo, en esta región hay también una 
cantidad considerable de tejido colágeno laxo cuyos espacios están ocupados por líquido y 
sustancia fundamental mucopolisacárida. Dichos espacios están en comunicación libre con 
el líquido de la cámara anterior del globo ocular, y el intercambio de este líquido entre la 
cámara y el estroma del iris puede explicar los grandes cambios de volumen que parecen 
acompañar a la contracción y la relajación del diafragma del iris. En el estroma también hay 
fibras de colágeno, mastocitos, macrófagos y linfocitos(3).  
 
 
Fotomicrografía 6. Las cámaras anterior y posterior del ojo. 
Tomada y adaptada de: Microfotografía No. 5 de la córnea (H y E, 40X). Colección de 
imágenes histológicas de órganos de los sentidos. Universidad Nacional de Colombia. 
Facultad de Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de histología y embriología. 
 
3.3.3.1. El esfínter de la pupila. 
 
El esfínter de la pupila es una banda aplanada anular de músculo liso de unos 0,75mm de 
ancho por 0,15mm de grosor. Sus células fusiformes están estrechamente empaquetadas, y 
a menudo se disponen en pequeños grupos, como sucede en el músculo ciliar; en 
concordancia con el efecto de éste músculo sobre la pupila, sus fibras se orientan 




Entre los haces de fibras del tejido conjuntivo se ramifican pequeños nervios; la mayoría de 
sus fibras son amielínicas, y a menudo aparecen contenidas a modo de grupos de varios 
axones dentro de la misma vaina de células de Schwann(3).   
 
3.3.3.2. El dilatador de la pupila. 
 
El dilatador de la pupila está conformado por fibras mioepiteliales. Sus prolongaciones 
apicales constituyen el propio epitelio. En las dos porciones de estas células están los 
miofilamentos siendo más numerosos en sus prolongaciones musculares basales. Las cuales 
miden aproximadamente 4μm de grosor por 7μ de ancho y 60μm de longitud. Son 
fusiformes y forman un estrato de tres a cinco elementos de grosor por casi todo el iris, 
desde su periferia hasta un punto próximo al perímetro externo del esfínter, sobre el que se 
superpone. Se han descrito fibras nerviosas amielínicas en relación con las prolongaciones 
o fibras musculares; terminan muy cerca de la membrana celular, siendo el intervalo de 
unos 20nm(3).  
 
3.3.3.3. Las arterias del iris. 
 
Las arterias del iris proceden de las arterias ciliares anteriores y de las porciones largas, así 
como de los vasos de los procesos ciliares. Los vasos del iris van a formar en la base un 
anillo donde hay anastomosis entre ellos; se extienden desde el estroma del iris hacia el 
borde de la pupila y al llegar al borde la pupila se devuelve. Por su parte, cada una de las 
dos arterias ciliares largas se divide al llegar al margen inserto del iris en una rama superior 
y otra posterior que se anastomosan con las correspondientes de la arteria contralateral y 
con las arterias ciliares anteriores para formar un círculo vascular (círculo arterial mayor). 
Desde este círculo convergen vasos hacia el margen libre del iris, y a este nivel se 
comunican dando lugar a un segundo círculo (círculo arterial menor)(3).  
 
Todos los vasos incluidos los capilares tienen un endotelio no fenestrado, con una 
membrana basal bastante marcada y a veces gruesa. Por fuera de ella, en las arterias y venas 
no hay una lámina elástica, y son escasas, las fibras musculares lisas, especialmente en las 
venas(3).  
 
3.3.3.4. Los nervios del iris. 
 
Los nervios del iris, al igual que los de la coroides, derivan principalmente de las divisiones 
de los ramos ciliares largos del nervio nasociliar y de los ramos ciliares cortos del nervio 
oftálmico. Estos últimos llevan fibras posganglionares mielinizadas que inervan el esfínter 
de la pupila. El dilatador de la pupila está inervado por fibras posganglionares amielínicas 
derivadas del ganglio cervical superior del tronco simpático; las vías que siguen dichas 
fibras para llegar al músculo son distintos en las diferentes especies de mamíferos, y son 
numerosas en el ser humano. Se postula que el plexo simpático que rodea a la arteria 
carótida interna envía un ramo a través del ganglio ciliar y que estas fibras posganglionares 
alcanzan el globo ocular a través de los nervios ciliares cortos; sin embargo, algunas fibras 
simpáticas pueden llegar al ojo con los nervios ciliares largos. La inervación de los 
músculos del iris, como la de los ciliares es compleja y tanto el esfínter como el dilatador 
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pueden poseer una inervación autónoma doble; se ha demostrado la actividad tanto 
colinérgica como adrenérgica en ambos músculos iridiales(3).  
 
3.4. La retina. 
 
3.4.1. Organización general de su estructura. 
 
La retina es el estrato sensorial del globo ocular. Su grosor oscila entre 0,56mm cerca del 
disco óptico y 0,1mm por delante el ecuador del globo ocular manteniendo este último 
grosor hasta la ora serrata. Es mucho más delgada a nivel del disco óptico y de la fóvea de 
la mácula. Su superficie externa está en contacto con la coroides y la interna con la 
membrana hialoidea del cuerpo vítreo. Se continúa por detrás con el nervio óptico; 
disminuye gradualmente de grosor desde el disco óptico hasta el cuerpo ciliar, y presenta 
un borde festoneado denominado ora serrata. A este nivel terminan los tejidos nerviosos de 
la retina pero una prolongación de la membrana se extiende hacia adelante sobre el dorso 
de los procesos ciliares y el iris, formando las porciones ciliar e iridea de la retina. En la 
parte iridea de la retina ambas capas de epitelio son cúbicas y pigmentadas. La parte de la 
retina que se extiende entre el disco óptico y la ora serrata se conoce como la porción 
óptica de la retina y contiene los fotorreceptores, las neuronas y las células gliales.  
 
La retina es translucida y de color púrpura cuando se observa en fresco, debido a la 
presencia del colorante rodopsina o púrpura visual; sin embargo, en cuanto se expone a la 
luz se opacifica y se vuelve borrosa y blanquecina. Al realizar el examen físico de la retina, 
conocido como fondo de ojo, se utiliza una fuente de luz acoplada a una lenta graduada en 
dioptrías para poder enfocar en primera instancia el rojo retiniano y posteriormente hacer 
un acercamiento hasta visualizar los vasos sanguíneos de la retina, ya sean las venas o 
arterias retinianas que se encuentran distribuidas desde el disco o papila óptica, que 
corresponde a la porción retiniana del nervio óptico, hacia cada uno de los cuatro 
cuadrantes de la retina. Otra de las estructuras a ser visualizada en el fondo de ojo es la 
mácula lútea que presenta una depresión central llamada fóvea central en la que la 
resolución visual es máxima. En la zona de la fóvea central, la retina es extremadamente 
delgada, faltando algunas de sus capas, y el color oscuro de la coroides puede distinguirse 
fácilmente a través de ella. A unos 3mm del lado nasal de la mácula lútea, el nervio óptico 
perfora la retina en el disco óptico, cuyo diámetro es de unos 1,5mm. El borde del disco 
está ligeramente elevado, mientras que su parte central presenta una pequeña depresión que 
se encuentra perforada por la arteria y la vena centrales de la retina. El disco óptico es 
insensible a la luz y se denomina punto ciego(3).  
 
3.4.2. Organización histológica de la retina.       
 
La retina deriva de las dos capas de la vesícula óptica invaginada; la más externa se 
convierte en la lámina de células pigmentadas, y la más interna desarrolla una estructura 
multilaminar mucho más compleja que contiene los fotorreceptores (conos y bastones), sus 
neuronas de primer orden (células bipolares), los cuerpos y el comienzo de los axones de 
sus neuronas de segundo orden (células ganglionares) y las interneuronas (células 
horizontales y amacrinas). Además, la retina contiene elementos neurogliales entre los que 
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se encuentran la glía radial o células de Müller, gliocitos de sostén y un sistema vascular 
compuesto principalmente de capilares(3). 
 
La retina tiene diez capas histológicas (Figura 6), a saber(3): 
1. Epitelio pigmentario de la retina. 
2. Prolongaciones de los conos y los bastones. 
3. Lámina limitante externa. 
4. Lámina nuclear externa. 
5. Lámina plexiforme externa. 
6. Lámina nuclear interna. 
7. Lámina plexiforme interna. 
8. Lámina de células ganglionares. 
9. Lámina de fibras nerviosas. 
10. Lámina limitante interna. 
 
 
Figura 6: microfotografía de la retina. 
Fuente: Microfotografía No. 13 de la retina (H y E, 20X). Colección de imágenes 
histológicas de órganos de los sentidos. Universidad Nacional de Colombia. Facultad de 
Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de histología y embriología. 
 
A continuación, se describirán cada una de las capas de la retina, comenzando por la 
lámina limitante externa. La cual es una lámina única de células dispuestas en forma 
regular que se extiende desde la periferia del disco óptico hasta la ora serrata. En el ojo 
humano hay de cuatro a seis millones, aumentando con la edad. Cerca de la mácula miden 
aproximadamente 10 y 14μm en sentido radial y tangencial respectivamente, pero cerca de 
la ora serrata se aplanan mucho. Sus núcleos se sitúan en la parte basal del citoplasma, 
cerca de la lámina basal (membrana de Bruch) de la coroides, de la que las células están 
separadas por su propia membrana basal. Sus regiones apicales se proyectan entre los conos 
y los bastones en forma de microvellosidades de 5 a 7μm de longitud. La región 
citoplasmática intermedia contiene numerosas mitocondrias y gránulos de pigmento de 
melanina y lipofucsina. Las funciones del epitelio pigmentario son la fagocitosis; 
posiblemente tiene función nutritiva; soporte mecánico y situación espacial de los 




3.4.2.1. Prolongaciones de los conos y los bastones.  
 
Las células fotorreceptoras retinianas constan de cuerpo celular que contiene el núcleo, una 
prolongación axonal centrípeta que forma sinapsis con las neuronas retinianas y una 
prolongación fotosensible centrífuga o externa. Aunque en diversos vertebrados existen 
formas intermedias, la gran mayoría de estas prolongaciones son de dos categorías: conos o 
bastones; se diferencian porque el bastón tiene une fibra externa constrictora que conecta la 
prolongación del bastón al cuerpo de la célula, la cual falta en los conos en los que se 
observa una constricción. A nivel de la unión de las prolongaciones de los bastones con su 
fibra externa, y de la prolongación de los conos con sus cuerpos celulares, se sitúa la 
membrana limitante externa, a través de la cual pasan las prolongaciones 
fotorreceptoras(3). 
 
Las prolongaciones de los conos y los bastones se empaquetan estrechamente en una 
disposición muy ordenada, con una densidad creciente a través de la neurorretina hasta la 
ora serrata, donde se interrumpen. En la retina humana son muy numerosas en la mácula y 
sus proximidades que es la región del centro óptico de la retina donde la visión diferencia 
en mayor grado la forma y el color, aunque sea la que peor se adapte a las luminosidades 
bajas. Faltan por completo en la totalidad del disco óptico, en el que las fibras centrífugas 
de la retina abandonan el globo ocular para formar el nervio óptico(3). 
 
El área central de la retina es una región de 5 a 6mm de diámetro que contiene la mácula 
lútea, que mide alrededor de 2mmen sentido horizontal y 1mm en vertical; su color 
amarillo se debe a la presencia de xantofila, a una gran reducción en el lecho capilar o a 
inclusiones celulares distintas de la xantofila en las células bipolares y ganglionares. 
Aproximadamente en el centro de la mácula está la fóvea central, una depresión cónica 
profunda en la retina donde faltan casi todos los elementos excepto los conos y cuyo 
diámetro no excede de 0,4mm. Esta fovéola, como a veces se le denomina, se sitúa a unos 
4mm por fuera y 1mm por debajo del centro del disco óptico. Al tener un tamaño tan 
pequeño, la fovéola, el eje visual debe dirigirse con gran precisión para conseguir la visión 
más discriminativa. La mácula se ha dividido a su vez en zonas peri y parafoveolares(3). 
 
El número total de bastones en la retina humana se ha calculado en unos 110 a 125 
millones, y el de conos en 6,3 a 6,8 millones. La distribución de los conos es 
aproximadamente de 147000/mm2 en la fovéola. Mientras que los bastones tienen una 
densidad de 0 en la fovéola hasta 160000mm2 a diez grados de la fovéola, disminuyendo en 
frecuencia hasta la periferia de la retina, donde la densidad se estima en 30000/mm2; de esta 
forma los bastones son de 6 a 30 veces más numerosos en la periferia de la retina. Esta 
distribución coincide con el fenómeno de la visión fotópica (conos) y escotópica (bastones). 
Por su parte, las células ganglionares cuyos axones constituyen el nervio óptico, alcanzan la 
cifra de 1000000 en la retina humana. Por consiguiente, en comparación con animales 
nocturnos como los gatos, los bastones, corresponden a 275000/mm2 en el área central de la 
retina, mientras equivalen a 460000mm2, ambas cantidades superiores a las halladas en la 




Las características ultraestructurales de los conos y los bastones son similares, ambos 
poseen discos, que se originan en las vecindades del cilio, los cuales son empujados 
progresivamente cada vez más lejos de la parte basal de la célula, de manera que los discos 
más viejos se hallan en el extremo distal de la prolongación del cono o del bastón, y se 
relacionan con las células epiteliales pigmentarias, las cuales intervienen en la fagocitosis 
de los discos degenerados. Young (1971) demostró que en un período de 11 días, casi 1000 
discos se eliminan periféricamente en el segmento externo de un bastón retiniano de un 
mono rhesus. Actualmente, se considera que la estructura molecular de la membrana de los 
discos consiste en una disposición regular de las moléculas de rodopsina, orientadas 
transversalmente a la prolongación fotorreceptora e incluidas en una bicapa lipídica, cuyas 
moléculas se extienden a lo largo del eje mayor de la prolongación(3).  
 
Los segmentos internos de los bastones son más largos que los externos y de diámetro algo 
mayor; ambas diferencias son aún más acentuadas en los segmentos internos de los conos. 
El segmento interno se divide a su vez en dos regiones: una externa elipsoide acidófila, que 
contiene un gran número de mitocondrias y algo de glucógeno y otra interna mioide, 
adyacente al cuerpo celular y que presenta una gran cantidad de retículo endoplasmático 
liso y ribosomas(3).  
 
3.4.2.2. La lámina limitante externa. 
 
La lámina limitante externa se localiza a nivel de las uniones entre las prolongaciones de 
los conos y los bastones y sus cuerpos celulares. Se trata de neuroglia que está entre los 
cuerpos de las células de las capas celulares nucleares, ganglionares y los segmentos 
internos de los conos y los bastones. Estos gliocitos retinianos presentan un soporte físico a 
la retina; intervienen en el transporte de glucosa a las neuronas retinianas; sintetizan y 
almacenan glucógeno. Por otra parte, las prolongaciones de estas células forman una 
membrana limitante interna similar, sobre la cara vítrea de la retina(3).     
 
3.4.2.3. La lámina nuclear externa. 
 
La lámina nuclear externa contiene las prolongaciones de los conos y los bastones que no 
quedan por fuera de la lámina limitante externa ni en la capa plexiforme externa. Por lo 
tanto comprende los cuerpos de los conos y los bastones. El grosor de la lámina nuclear 
externa es de 27μm en la retina periférica y 50μm en la fóvea(3). 
 
3.4.2.4. La lámina plexiforme externa. 
 
Las fibras internas de los conos y los bastones se dirigen hacia el centro (hacia el vítreo) y 
forman la sinapsis con las dendritas y los axones de las neuronas bipolares y horizontales 
de la capa nuclear interna. Las fibras internas de los fotorreceptores semejan axones con 
unas cuantas mitocondrias y vesículas, ribosomas libres, microfilamentos y microtúbulos. 
Los axones de los bastones tienen un diámetro de 15 a 25nm y una longitud de 1µm; los de 
los conos son más gruesos y contienen más microtúbulos. Los axones de los bastones 
terminan en una esfera invaginada oval, y los de los conos en pedículos cónicos o 
piramidales. Dichas terminaciones forman uniones complejas múltiples con las neuronas 
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bipolares y horizontales, cuyas neuritas se unen a ellas desde la capa nuclear interna. La 
capa plexiforme externa se considera a veces como formada por tres subláminas: una 
externa con las fibras internas o los axones de los conos y los bastones, una intermedia con 
las esférulas y los pedículos y una interna con las prolongaciones de las células bipolares y 
horizontales(3).  
 
La esférula de los bastones (botón terminal) es parte de un complejo sináptico constituidos 
por tres elementos(3): 
1. Presináptico: La propia esférula.  
2. Sináptico: Los contactos de la membrana esferular con los de las dendritas bipolares 
y las neuritas de las células horizontales.  
3. Postsináptico: con las neuritas de las células horizontales y bipolares. 
 
La esférula se pliega constituyendo una estructura de doble pared que incluye en su interior 
las terminaciones de 2 a 7 dendritas o prolongaciones. Las dendritas derivan de las células 
bipolares de los bastones y de las prolongaciones de las neuronas horizontales; estas 
últimas probablemente no están polarizadas conduciendo impulsos en cualquier dirección, 
por lo que sus neuritas no pueden denominarse auténticos axones o dendritas. El citoplasma 
de la esférula contiene muchas vesículas presinápticas y una estructura laminar osmiófila, 
la cinta sináptica. Se han descrito microtúbulos en estrecha asociación con las cintas y 
vesículas sinápticas de las células fotorreceptoras de los anfibios y primates. Las 
membranas presinápticas (bastones) y postsinápticas (células bipolares y horizontales) no 
están engrosadas, como sucede en las sinapsis típicas, la hendidura sináptica de 15nm no 
contiene fibrillas u otras estructuras. También puede haber vesículas postsinápticas(3). 
 
El pedículo de los conos se invagina y hacen contacto muchas más neuritas, los contactos 
son de tres tipos a saber(3): 
1. Sinapsis plegadas conteniendo tres terminales neuríticas. 
2. Contactos ligeramente deprimidos en la cara basal del pedículo. 
3. Contactos interreceptores que comunican la periferia del pedículo del cono con los 
pedículos adyacentes a las esférulas de bastones. Las triadas contienen dos 
terminales axónicas de las células horizontales y una terminal dendrítica de una 
neurona bipolar o de una prolongación horizontal. 
 
Los contactos superficiales de los pedículos de los conos hacen sinapsis, con las dendritas 
de las células bipolares planas(3).  
 
Los contactos interreceptores carecen de vesículas sinápticas, pero contienen neurotúbulos. 
Cada pedículo posee de 6 a 12 contactos, los contactos interreceptores son particularmente 
frecuentes entre los conos de la fóvea. En los demás lugares, los contactos son 
generalmente entre conos y bastones(3).  
 
Por lo tanto, cada bastón tiene conexiones directas con dos bipolares y quizá varios conos, 
y también con una neurona horizontal. Los contactos de los conos son mucho más 
complejos y numerosos, probablemente entre 575 y 600, interviniendo las células bipolares 




3.4.2.5. La lámina nuclear interna. 
 
La lámina nuclear interna está conformada por los cuerpos celulares de los gliocitos 
retinianos y los de las neuronas bipolares horizontales y amacrinas. Externamente se sitúan 
los cuerpos de las células horizontales, cuyas prolongaciones penetran en la capa 
plexiforme externa adyacente para hacer sinapsis con las esférulas de los bastones y los 
pedículos de los conos. Por debajo de ellas hay una capa de neuronas bipolares, que son las 
neuronas sensoriales primarias de la vía retinogenicular; sus dendritas contactan con las 
células de los conos y los bastones, y sus axones se dirigen centralmente hacia la capa 
plexiforme interna para hacer sinapsis con las células ganglionares. Por debajo de las 
células bipolares se sitúan los cuerpos de los gliocitos retinianos. El estrato más interno de 
la capa nuclear interna está formado por los cuerpos celulares de las neuronas amacrinas, 
cuyas neuritas se extienden hacia el interior de la capa plexiforme interna adyacente para 
interconectarse con las dendritas de las neuronas ganglionares y con los axones de las 
bipolares(3).  
 
Cada una de las tres clases de neuronas de la capa nuclear interna, a saber: horizontales, 
bipolares y amacrinas; constan de varios tipos que se diferencian más por la forma de sus 
conexiones que por las características citológicas(3).  
 
Las neuronas horizontales suelen dividirse en dos tipos: las células horizontales tipo cono 
y tipo bastón. Sus cuerpos son multipolares y de sus ángulos parte una prolongación larga y 
única y varias cortas, a saber: 7 en los conos y de 10 a 12 en los bastones. Su citoplasma 
solo se diferencia del de las neuronas bipolares en que contiene una organela rica en 
ribosomas (el cristaloide de Kolmer) que les es característica. Las prolongaciones largas 
pueden tener hasta 1mm de longitud y sus ramas establecen contacto tanto con las esférulas 
de los bastones como con los pedículos de los conos. Las neuritas cortas de las neuronas 
horizontales tipo cono establecen uniones sinápticas con siete pedículos participando en la 
formación de varias de sus triadas. Las prolongaciones cortas de las células horizontales 
tipo bastón establecen sinapsis con 10 a 12 esférulas. Las neuritas largas y cortas de las 
neuronas horizontales no suelen clasificarse como axones o dendritas, y probablemente 
transmiten impulsos en ambas direcciones(3).  
 
Las neuronas bipolares pueden clasificarse como células bipolares de bastones, que 
forman sinapsis con un número variable de esférulas, y células bipolares de conos o células 
bipolares enanas, que intervienen en las sinapsis de las triadas de los pedículos. El axón de 
cada bipolar de bastón se conecta con hasta cuatro células ganglionares, mientras que las 
células bipolares enanas se comunican con una sola célula ganglionar enana. Un tercer tipo, 
la neurona bipolar plana, comunica mediante sus dendritas con muchos pedículos, y por su 
axón con todos los tipos de células ganglionares. Los cuerpos de estos tres tipos de 
neuronas bipolares son difíciles de identificar, incluso con microscopía electrónica(3).  
 
Las neuronas amacrinas reciben este nombre porque carecen de una neurita axonal 
grande. Todas sus prolongaciones semejan dendritas, pero presentan características 
citoplasmáticas tanto de axones como de dendritas; la dirección de la conducción en 
40 
 
cualquier prolongación en un momento dado se determina mediante la polarización de las 
sinapsis activas. Cada célula posee una o dos prolongaciones gruesas a partir de las cuáles 
se ramifican árboles dendríticos de complejidad variable. Sobre la base de los distintos 
tipos de ramificaciones se han diferenciado cinco clases de neuronas amacrinas. Kolb y 
West (1977) confirmaron la existencia en el gato de un tipo de célula amacrina, demostrada 
en primer lugar, en 1969 por Ehinger y cols., en la retina de los teleósteos, con 
prolongaciones que se extienden hacia las capas plexiformes externa e interna. En la capa 
interna realiza conexiones presinápticas con neuronas bipolares, y uniones pre y 
postsinápticas con otras neuronas amacrinas. Dado que tiene también conexiones 
presinápticas con neuronas bipolares de conos y bastones, parece intervenir en un 
mecanismo de retroalimentación entre las dos capas plexiformes, aunque no está claro si es 
de tipo excitatorio o inhibitorio(3). 
 
3.4.2.6. La lámina plexiforme interna. 
 
Entre la capa nuclear interna y la lámina de células ganglionares existe una zona compuesta 
por las neuritas intercomunicante de las neuronas bipolares, amacrinas y ganglionares; 
también puede contener algunos cuerpos desplazados de neuronas amacrinas y 
ganglionares. Como la mayoría de las capas de la retina, esta zona también está atravesada 
por las prolongaciones de los gliocitos retinianos, que rellenan los espacios situados entre 
las neuritas. Se pueden diferenciar los axones bipolares, las prolongaciones amacrinas y las 
dendritas de las células ganglionares y contactos sinápticos. Los axones bipolares forman 
sinapsis axodendríticas y axosomáticas con las células ganglionares, y contactos 
axosomáticos con las amacrinas. Las neuritas de las células amacrinas establecen contactos 
sinápticos con los axones de las células bipolares y con los cuerpos de las ganglionares. 
Dichas sinapsis alcanzan en la fóvea una densidad de hasta 2 millones/mm2.(3) 
 
3.4.2.7. La lámina de células ganglionares. 
 
Las células ganglionares son las segundas neuronas de la vía visual. Sus dendritas se 
comunican con las prolongaciones de las células bipolares y amacrinas de la capa 
plexiforme interna, mientras que sus axones penetran en la capa de fibras nerviosas. A este 
nivel giran tangencialmente hasta llegar al disco óptico, saliendo del globo ocular a través 
del mismo como fibras constituyentes del nervio óptico. Las células ganglionares se 
disponen en una capa única en casi toda la retina, pero se van acumulando más densamente 
de forma progresiva desde la periferia hasta la mácula(3). 
 
En la fóvea no hay bastón alguno, sino unos 2500 conos alargados y estrechamente unidos 
que se asemejan mucho a bastones. Las prolongaciones de los conos foveolares se orientan 
de forma vertical y radial. A medida que se acerca al reborde de la pared cónica de la 
hendidura de la fóvea, empiezan a aparecer las demás capas. La mayor parte de la fóvea 
está desprovista de bastones y sus prolongaciones, que llegan solo a la periferia. La parte 
central carente de bastones contiene 35000 conos y en la totalidad de la fóvea hay unos 
100000, por tanto, se dan todas las condiciones para la visión fotópica. Además los conos 
poseen a este nivel las comunicaciones más específicas (con células bipolares enanas y 
41 
 
ganglionares), lo que concuerda con la naturaleza altamente discriminativa de la visión 
foveal(3).  
 
La región parafoveal, que se extiende unos 0,5mm en torno a la fóvea (diámetro=1,5mm), 
es la parte más gruesa de la retina, debido en cierto modo a la protrusión de las células 
ganglionares y bipolares desplazadas. En torno al perímetro de esta zona se describe la 
región perifoveal, donde la densidad de los conos comienza a disminuir rápidamente, 
mientras aumentan los bastones(3). 
 
La fóvea es la última parte de la retina que alcanza un desarrollo completo en los primates, 
en la especie humana esto se logra en el cuarto mes de vida posnatal. El desarrollo prenatal 
de la fóvea de los primates ha sido estudiado principalmente en monos rhesus(3).  
 
3.4.3 Organización macroscópica, anatómica, de la retina: disco óptico y vasos 
sanguíneos retinianos. 
 
La retina está situada entre dos grupos de arterias y venas: los vasos ciliares de la coroides 
y las ramas de la arteria y vena centrales de la retina. La estructura y función de ella 
depende de ambas circulaciones, ninguna de las cuales es suficiente por sí misma para 
mantener una actividad visual completa en la retina(3).  
 
La arteria central de la retina penetra en el nervio óptico y le acompaña hasta donde sus 
fascículos, unos 1000 en el hombre, atraviesan la lámina cribosa. Ésta región es el punto de 
encuentro de los tejidos neurales de la retina y los elementos neurales del nervio óptico, así 
como de los tejidos conjuntivos de la esclerótica y de las meninges. También es el punto de 
entrada y salida de la circulación retiniana, y el único lugar en que se producen anastomosis 
con otras arterias. El disco óptico tiene por diámetros transverso y vertical 1,6 y 1,8mm 
respectivamente(3).  
 
La arteria central de la retina se divide en dos ramas iguales una superior y otra inferior que 
a su vez se dicotomizan en ramas temporales y nasales superiores e inferiores, las cuales se 
ramifican hasta la ora serrata. Un sistema equivalente de venas confluye en la vena central 
de la retina. Las venas retinianas suelen cruzar a las arterias retinianas(3). 
 
Todo el árbol arterial y arteriolar de la retina carece de anastomosis y de comunicaciones 
arteriovenosas. Por ejemplo, los territorios de las arterias cuadránticas no se superponen 
entre sí, ni tampoco se observan anastomosis entre las ramas de un cuadrante dado. Por este 
motivo, cualquier tipo de bloqueo de una arteria retiniana produce pérdida de visión en la 
parte correspondiente del campo visual del ojo en cuestión. La única anastomosis arterial 
retiniana está dada entre las arterias ciliares posteriores y las arterias de la coroides, forman 
un círculo anastomótico en la esclerótica entorno a la cabeza del nervio óptico. Ramas 
procedentes de este círculo se unen a las arterias de la pia que irrigan el nervio y desde 
cualquiera de las arterias de esta región pueden penetrar en el globo ocular pequeñas 
derivaciones que se anastomosan con una arteria retiniana. Dicha comunicación se 
denomina arteria ciliorretiniana; también pueden hallarse pequeños canales anastomóticos 




3.5. Medios refringentes del ojo. 
 
El globo ocular contiene el humor acuoso, el cuerpo vítreo y el cristalino, todos participan 
en la refracción de los rayos luminosos(3). 
 
3.5.1. Película lagrimal y córnea: descritos anteriormente.  
 
3.5.2. Humor acuoso. 
 
El humor acuoso llena las cámaras anterior y posterior; se forma por difusión y transporte 
activo desde los capilares de los procesos ciliares hasta la cámara posterior. De allí pasa a la 
cámara anterior a través de la pupila y sale por el ángulo iridocorneal para llegar a las venas 
ciliares anteriores a través de los espacios del ángulo y del seno venoso de la esclerótica. El 
humor acuoso es el principal responsable del mantenimiento de la presión intraocular y de 
la constancia de las dimensiones ópticas del globo ocular. Transporta glucosa y 
aminoácidos y actúa como mediador en el intercambio de gases respiratorios(3).  
 
3.5.3. El cristalino. 
 
El cristalino y su cápsula están situados inmediatamente por detrás del iris y delante del 
cuerpo vítreo y rodeado por los procesos ciliares que se superponen ligeramente a su 
margen o ecuador(3). 
 
El cristalino se localiza en la fosa hialoidea del cuerpo vítreo su parte anterior está en 
contacto con el borde libre del iris, pero se separa del mismo en la periferia para formar la 
cámara posterior del ojo; se mantiene en su posición gracias al ligamento suspensorio. Su 
forma es biconvexa y transparente. Su capacidad dióptrica es menos que la de la córnea. 
Todos los medios ópticos del ojo tienen un índice de refracción no muy distinto al del agua 
(1,33), sin embargo, la superficie corneal está en contacto con el aire y de ella dependen la 
mayoría de las 58 dioptrías que puede tener el ojo(3).  
 
El cristalino puede variar las dioptrías, lo que en parte se debe a la propia variación del 
índice de refracción, que va desde 1,386 en su periferia hasta 1,406 en el núcleo. El 
cristalino contribuye con unas 15 dioptrías al poder dióptrico total del ojo. Los niveles del 
poder dióptrico del cristalino no siempre alcanzan esta cifra, ni siquiera en el nacimiento; 
casi todos los niños pequeños tienen errores menores de refracción y el nivel dióptrico útil 
va disminuyendo con la edad, reduciéndose a la mitad a los 40 años y hasta sólo una o dos 
dioptrías a los 60(3).    
 
El cristalino está formado por una sustancia cortical blanda y una parte central dura 
denominada núcleo. Desde los polos hasta el ecuador se encuentran unas líneas 
denominadas los radios del cristalino, que en el adulto pueden ser seis o más y en el feto 
sólo tres, formando entre sí ángulos de 120º en forma de Y. Estas líneas se corresponden 
con los bordes libres de los tabiques, que están compuestos por una sustancia amorfa y 
penetran en la sustancia del cristalino. Cuando éste se endurece, se ve que consta de una 
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serie de láminas dispuestas e interrumpidas a nivel de los tabiques. Cada lámina está 
formada por varias fibras en forma de cinta tanto superficiales como profundas, las más 
superficiales tienen mayor flexibilidad lo que contribuye al moldeamiento del cristalino por 
su cápsula durante la acomodación(3).  
 
En el feto, el cristalino es casi esférico y de color ligeramente rojizo; su consistencia es 
blanda y se rompe fácilmente a la menor presión. La arteria hialoidea que es rama de la 
arteria central de la retina atraviesa el cuerpo vítreo hasta la parte posterior de la cápsula del 
cristalino, donde se ramifica radialmente para formar una red plexiforme que cubre la 
superficie posterior de la cápsula y se continúa entorno a su borde con los vasos de la 
membrana pupilar y con los del iris. En el adulto el cristalino es transparente, de 
consistencia firme y carente de vasos. En la adultez mayor es más plano en sus dos 
superficies, ligeramente opaco, de color ámbar y de una mayor densidad(3). 
 
Las dimensiones del cristalino según edad son(3): 
1. En el neonato: 6,5mm. 
2. 15 años de edad: 9mm. 
3. 95 años: aumento del diámetro anteroposterior de 4,75 a 5mm. 
 
 
Fotomicrografía 7. La estructura histológica del cristalino. 
Tomado y adaptado de: Microfotografía No. 11 del cristalino (H y E, 40X). Colección de 
imágenes histológicas de órganos de los sentidos. Universidad Nacional de Colombia. 
Facultad de Medicina. Departamento de Morfología. Unidad de histología y embriología. 
 
3.5.4. Cuerpo vítreo. 
 
El cuerpo vítreo ocupa la cámara vítrea que comprende cuatro quintas partes del globo 
ocular. Llena la concavidad de la retina y está hendido en la parte anterior presentando una 
depresión profunda denominada fosa hialoidea junto al cristalino. En el cuerpo vítreo no 
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penetran vasos sanguíneos, por lo que la nutrición debe realizarse por los vasos de la retina 
y de los procesos ciliares. Se trata de un gel transparente incoloro y carente de estructura 
cuyo contenido es agua en un 99%, junto con algunas sales, glucoproteínas y hialuronato. 
En la periferia el gel se condensa formando la membrana vítrea o hialoidea. Desde el disco 
óptico hasta el centro de la superficie posterior del cristalino discurre el conducto hialoideo. 
En el feto este canal lo ocupa la arteria hialoidea, que desaparece seis semanas antes del 
nacimiento. La membrana vítrea se encuentra unida al epitelio ciliar y a los procesos 
ciliares, así como al borde del disco óptico. Por delante de la ora serrata aparece engrosada 
por la confluencia de fibras radiales, denominándose zónula ciliar(3). 
 
La zónula ciliar se divide en dos capas una de las cuales es delgada y cubre la fosa 
hialoidea del cuerpo vítreo; la otra forma un sistema de fibras zonulares que en conjunto 
constituyen el ligamento suspensorio del cristalino, esta capa es más gruesa y pasa por 
encima del cuerpo ciliar para unirse a la cápsula del cristalino muy cerca de la parte anterior 
de su ecuador; algunas de las fibras del ligamento suspensorio se insertan por detrás del 
ecuador del cristalino. El ligamento suspensorio del cristalino mantiene la posición de este 
y se relaja mediante la contracción de las fibras meridionales del músculo ciliar, lo que 
permite que el cristalino adopte una forma más convexa(3).     
 
3.6. Función receptora y nerviosa de la retina. 
          
La retina es la porción del ojo sensible a la luz que contiene los conos responsables de la 
visión de los colores; y los bastones que son los responsables de captar la luz tenue, la 
visión en blanco y negro y la visión en la oscuridad(6).  
 
Los conos de la fóvea tienen un cuerpo largo y delgado, en contraposición a los conos 
situados hacia la periferia de la retina, que son mucho más gruesos. En la imagen 
esquemática se muestran los principales segmentos funcionales de un cono o de un bastón: 
1) Segmento externo; 2) Segmento interno; 3) El núcleo y el cuerpo sináptico. La sustancia 
fotosensible se sitúa en el segmento externo que en el caso de los bastones es la rodopsina; 
en los conos es una de las tres sustancias fotosensibles al color que suelen denominarse 
pigmentos de color. El segmento externo depende de la difusión de oxígeno y nutrientes 






Figura 7ª adaptada: imagen 
esquemática de las partes funcionales 
de los conos y los bastones(6). 
Figura 7b adaptada: imagen esquemática de un 
cono y un bastón según el fotopigmento, el tipo 
de proteína G, el tipo de fosfodiesterasa y de 
canales cGMP(12). 
 
Los pigmentos visuales, tanto la rodopsina como los pigmentos de color son proteínas 
conjugadas que se incorporan a la membrana de los discos bajo la forma de proteínas 
transmembrana. Los pigmentos representan el 40% del total de la masa del segmento 
externo(6). 
 
En lo que concierne al segmento interno contiene el citoplasma con los organelos, en 
particular las mitocondrias que proporcionan la energía para el funcionamiento de los 
fotorreceptores. Mientras que el cuerpo sináptico es la porción del fotorreceptor que se 
relaciona con las células horizontales y las bipolares(6).  
 
La capa pigmentada de la retina contiene vitamina A y melanina. Ésta última impide la 
reflexión lumínica por toda la esfera del globo ocular lo contribuye a una visión nítida(6). 
 
En cuanto a la fotoquímica de la visión, la rodopsina es una combinación de la proteína 
escotopsina y el pigmento carotenoide 11-cis-retinal. Cuando la rodopsina absorbe la 
energía lumínica se produce la batorrodopsina que es una combinación de la escotopsina 
con el todo-trans-retinal (versión lineal del 11-cis-retinal). Posteriormente, se degrada a 
lumirrodopsina, luego a metarrodopsina I, en seguida a metarrodopsina II y finalmente se 





Figura 8 adaptada: imagen esquemática del ciclo de la rodopsina-retinal en el bastón, que 
muestra la descomposición de la rodopsina ante la exposición a la luz y su posterior 
regeneración(6). 
 
La metarrodopsina II o rodopsina activada estimula los cambios eléctricos en los bastones 
para que transmitan la imagen hacia el sistema nervioso central como un potencial de 
acción en el nervio óptico(6). 
 
La vitamina A está presente en el citoplasma de los bastones y en la capa pigmentaria de la 
retina. En efecto, se encuentra disponible para producir nuevo retinal cuando haga falta. 
Mientras que si hay un exceso de retinal en la retina, vuelve a transformarse en vitamina A, 
lo que reduce la cantidad de pigmento sensible a la luz que existe en ella(6).   
 
La excitación del bastón, cuando la luz activa la rodopsina, provoca un aumento en la 
negatividad en el interior de la membrana, es decir, una hiperpolarización. Lo anterior, es 
secundario al estímulo lumínico que descompone la rodopsina, lo que conlleva a que los 
canales de sodio mediados por GMPc se cierren y disminuya la conductancia de la 
membrana del bastón para los iones sodio en el segmento externo de este fotorreceptor. Por 
su parte, los conos son hasta 300 veces menos sensibles que los bastones (Gráfica 2), pero 
aún así permiten la visión de los colores a cualquier intensidad de luz superior a la del 
anochecer(6). 
 
Las opsinas son las porciones proteicas de los pigmentos de los fotorreceptores, éstas 
reciben el nombre de fotopsinas en los conos. Así, los pigmentos sensibles al color de los 
conos consisten en la combinación entre el retinal y las fotopsinas. Los pigmentos para el 
color se llaman: pigmento sensible al azul, pigmento sensible al verde y pigmento sensible 
47 
 
al rojo, cuyas absorbencias máximas ante la luz de longitud de onda son 445, 535 y 570nm, 
respectivamente(6). 
 
La familia de las opsinas humanas según el gen que las expresa, la absorción máxima de la 





Loci Enfermedad en el humano Absorción 
máxima (nm) 
Opsina roja cono Opn1lw Xq28 Amaurosis al color rojo y monocromatismo del 
cono azul. 
563 
Opsina verde cono Opn1mw Xq28 Amaurosis al color verde y monocromatismo del 
cono azul. 
534 
Opsina azul cono Opn1sw 7q32.1 Amaurosis al color azul. 420 




3q22.1 Retinitis pigmentosa 4 (Autosómica dominante/ 
recesiva), ceguera nocturna (estacionaria congénita, 





Opn3 1q43  460 
Opsina 4 
(Melanopsina) 
Opn4 10q22  484 





pigmentado de la 
retina 
Rrh 4q25   
Receptor acoplado a 
proteína G retinal 
Rgr 10q23.1 Retinitis pigmentosa 44  
 
Tabla 3 adaptada de Ohuchi H. Molecular aspects of eye evolution and development: From the origin of retinal cells to the future of 
regenerative medicine. Acta Med Okayama. 2013;67(4):209. 
 
De las nueve opsinas identificada en el humano (Tabla 3), se determinó que la Peropsina 
(Rrh) y la Rgr son similares a las fotoisomerasas que convierten el all-trans-retinal en 11-
cis retinal sin activación de la proteína G después de la fotoabsorción(10).  
 




El origen y evolución de los ojos complejos fue para Darwin uno de los problemas que 
presentaban más dificultades en su explicación, y así aparece consignado en su libro El 
Origen de las Especies. Sin embargo, como él mismo escribió, el problema era posible 
abordarlo si se entendía que la complejidad surgía a lo largo de miles de millones de años, 
partiendo de una premisa fundamental, que las células primitivas probablemente 
evolucionaron la capacidad de reaccionar a la luz, a través del proceso de selección natural, 
y posteriormente, de forma gradual, fueron adquiriendo las características que hoy en día 
reconocemos. 
 
Uno de los primeros pasos en la evolución del ojo fue la aparición de la reacción química 
dependiente de la luz, asociada a un sistema de señalización. El segundo paso habría sido el 
desarrollo de las neuronas fotorreceptoras capaces de almacenar cantidades suficientes de 
opsinas y una capa de pigmento que permitiera la orientación en el espacio al permitir 
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detectar la proveniencia de la luz para generar la direccionalidad. El tercer paso fue el 
desarrollo de una estructura para enfocar de la luz, es decir, una lente; y finalmente la 
aparición de sistemas nerviosos complejos, propios de los animales -metazoos-, que 
permitió la adquisición evolutiva de la capacidad para procesar grandes cantidades de 
información del exterior y generar comportamientos complejos en respuesta a esta 
información(13).  
 
La historia evolutiva de cualquier grupo de organismos se conoce como su filogenia. Los 
filogenetistas originalmente se limitaron a comparar caracteres morfológicos, tales como: 
tipos de huesos, músculos y nervios, pero en la actualidad pueden examinarse muchos 
caracteres fisiológicos, bioquímicos, inmunológicos, citológicos y moleculares y usarse 
para demostrar la validez de las relaciones inferidas sobre la base de caracteres 
morfológicos(14).   
 
La importancia de la detección de la luz, además de las ventajas funcionales consideras en 
el presente trabajo, otorga una ventaja selectiva a los organismos fotosintéticos que tienden 
a ser atraídos por la luz solar, pero repelidos por la luz de excesiva intensidad que 
sobrepasa la capacidad del metabolismo fotosintético y además evitan ciertas longitudes de 
ondas UV que causan daño en el ADN(15)(13). 
 
Adicionalmente, la estructura visual ha estado presente no solo en los animales, sino en 
otras especies como los hongos y las plantas. Se considera que el estudio de las opsinas y 
sus genes, presentes en tejidos extraoculares, podría ser un campo de investigación del 
ritmo circadiano y de funciones asociadas desde la histofisiología a los ciclos 
neuroendocrinos. En el caso de los genes de los relojes biológicos de las plantas y hongos 
tienen diferentes genes lo que indica que evolucionaron por separado a diferencia de las 
investigaciones realizadas en el reloj circadiano de la Drosophila y del ratón que revelan 
que el mecanismo del reloj circadiano está conservado entre insectos y mamíferos, 







Figura 9 adaptada: árbol filogenético de los metazoos(16) con algunos ejemplos en las 
especies. Se ha estimado que más del 95% de los animales tienen ojos o alguna otra 
estructura especializada sensible a la luz(10).  
 
4.2. Evolución del ojo en los vertebrados. 
 
Charles Darwin consideró al ojo como un “órgano de perfección extrema” existiendo una 
“numerosa gradación” desde el ojo primitivo hasta el más complejo, llegando a ser una 
ventaja en la supervivencia para las especies con un ojo y visión más compleja. Es el caso 
de los peces mixines, los cuales tienen un ojo de desarrollo intermedio entre el más 
primitivo a considerarse como un detector de luz y el complejo que permite la formación de 
la imagen como una cámara. Sin embargo, el estudio de la evolución del ojo se ve limitado 
por hechos, tales como(17): 
1. Los avances más importantes en la organización del ojo de los vertebrados ocurrieron 
hace 500 millones de años(18) antes de la evolución del esqueleto, por lo tanto, no se 
preservan en el registro fósil dichos hallazgos.  
2. Es improbable que especies con ojos cuyas características fueron sustituidos por unas 
más complejas, hayan sobrevivido por cientos de millones de años, en el contexto de la 
competencia por la supervivencia impuesta por especies con ojos más complejos. En 
consecuencia, pocas especies existentes conservan las características intermedias entre el 
ojo detector de luz y el capaz de formar una imagen. 
 
Sin embargo, se considera que la secuencia de eventos durante la embriogénesis, con 
cuidadosa interpretación, puede proveer información acerca de los eventos que 
probablemente ocurrieron durante la evolución(17).   
 
En este orden de ideas, existen algunas tendencias evolucionistas para la clasificación del 
ojo en los animales con sus respectivos ejemplos, a saber: los ojos compuestos en las 
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abejas; cuatro pares de ojos en las arañas; y ojos vesiculares que incluyen los distintos tipos 
de ojo tipo cámara de cefalópodos hasta la cámara altamente evolucionada de los 
humanos(10). Por otra parte, está la clasificación funcional del ojo en una secuencia de 
cuatro clases de comportamientos definidos por la actividad sensorial, a saber: 1) Clase I: 
fotorrecepción no direccional; 2) Clase II: fotorrecepción direccional; 3) Clase III: visión de 
baja resolución; 4) Clase IV: visión de alta resolución(13). Así el origen de los diferentes 
tipos de ojos podría ser atribuido al aumento de la cantidad de luz (light switch theory) que 
alcanzó la tierra en la finalización de la Era Precámbrica(10).  
 
4.2.1. El primordio de la retina. 
 
El primordio de la retina emerge de la yema ocular en el cerebro anterior, posterior al cierre 
del tubo neural, aproximadamente al octavo día poscoito en el ratón y en la tercera semana 
de edad gestacional en el humano(10). 
 
Experimentalmente, se determinó que la familia Lhx de factores de transcripción consiste 
en seis grupos de 12 miembros en vertebrado, los cuales son requeridos para la formación 
de la cabeza en el ratón. Así, al tener ratones knockout para Lhx se observan defectos en la 
migración de las células horizontales de la retina. Por otra parte, al sobreexpresar el gen 
Lhx1 en las vesículas ópticas emergentes de los embriones de pollo se apreció que se 
engrosó la capa externa de la copa óptica; evidenciando en los estudios histológicos que la 
porción de la capa externa de la copa óptica, lo que correspondería al epitelio pigmentado, 
comenzó a parecerse a la retina neuronal (Figura 10). Además, Lhx1 permite la expresión 
de Pax6, Chx10 (Vsx2), Rx, Six3 y Six6, todos ellos marcadores de células madre de la 
retina. Por el contrario, al experimentarse con la reducción de la expresión de Lhx1 en la 
región proximal de las vesículas ópticas se evidenció la formación de vesículas 
pigmentadas con regulación a la alta de los marcadores génicos del epitelio pigmentado, 





Figura 10 adaptada: fotomicrografías en las que se muestran los hallazgos morfológicos secundarios 
a la sobreexpresión de Lhx-1 en la copa óptica de un embrión de pollo a través de electroporación. 
A-C, se evidencia que la sobreexpresión de Lhx-1 indujo una segunda formación de la retina 
neuronal desde el presunto epitelio pigmentado. La fotomicrografía A es el tejido ocular control; 
la fotomicrografía B es el tejido con la sobreexpresión del Lhx1 en una retina embrionaria en la 
cual la capa externa de la copa óptica está engrosada señalada con la flecha. En la fotomicrografía 
C se marcó con color magenta la sobreexpresión de Lhx1 en la capa externa de la vesícula óptica. 
Las fotomicrorafías D-F se muestra que Lhx1 se expresó en la región proximal de la vesícula 
óptica (azul oscuro) con la técnica de Whole mount in situ hybridization (WISH); vista dorsal (D); 
vista lateral (E). La fotomicrografía F es un corte transversal de la vesícula óptica (ov) de un 
embrión en el estadio 10 de Hamburger y Hamilton. El Lhx1 está expresado en la región proximal 
de la ov y en el diencéfalo dorsal (di). Por fuera de estas regiones, el Lhx1 es expresado en la cresta 
neural anterior (anr)(10).  
 
Adicionalmente, se ha postulado que el Factor de Crecimiento de Fibroblastos (FGF) 
secretado del ectodermo de revestimiento actúa como un inductor de la retina neuronal en 
la porción distal de la vesícula óptica y para la separación de la retina neural y el epitelio 
pigmentado(10).  
 
Otros estudios soportan la idea que los factores similares al TGF beta del mesénquima 
extraocular que rodean la vesícula óptica son inductores del epitelio pigmentado en la 
porción dorsal de la vesícula óptica(10).  
 
4.2.2. Los fotorreceptores y fotopigmentos. 






Hace aproximadamente 580 millones de años en el estadio en el que los deuterostomos se 
separaron de los protostomos, el ancestro común de estos organismos primitivos ya poseía 
fotorreceptores (por ejemplo, células sensibles a la luz) que mediaban funciones tales como 
la fototaxis y ritmos circadianos. En este sentido, dos tipos de fotorreceptores ya existían, a 
saber: fotorreceptores rabdoméricos (r-PR), los cuales llegaron a ser el tipo dominante en la 
mayoría de los invertebrados; y, los fotorreceptores ciliares (c-PR) que llegaron a ser el tipo 
dominante en vertebrados. Las diferencias en la forma entre los fotorreceptores 
rabdoméricos y ciliares son la expansión de la membrana del fotorreceptor en la cual el 
fotopigmento rodopsina es incorporado. En los fotorreceptores rabdoméricos esta 
membrana toma la forma de microvellosidad, mientras que en los fotorreceptores ciliares 
toma la forma de un desdoblamiento desde un cilio modificado. Sin embargo, tanto en los 
fotorreceptores rabdoméricos como los ciliares el fotopigmento viene de un ancestro común 
y ambos representan formas especializadas de los receptores acoplados a proteína G 
(GPCR)(17). 
 
En efecto, los r-PR tienen la subunidad alfa Gq-type de la proteína G trimérica que está 
relacionada con la actividad de la fosfolipasa C resultando en una despolarización mientras 
que los c-PR tienen la subunidad alfa de la Gt-type relacionada con la actividad de la 
fosfodiesterasa resultando en una hiperpolarización(10).  
 
Así se conoce que algunos factores de transcripción, moléculas relacionadas con los 
neurotransmisores y opsinas (Tabla 4) son expresadas por las células de la retina, a saber: 
 
Factores de transcripción y opsinas expresados por 
los fotorreceptores y células bipolares. 
Factores de transcripción y neurotransmisores y 
opsinas expresados por las células horizontales, 













9. Opsina VAL. 
Tabla 4 adaptada de Ohuchi H. Molecular aspects of eye evolution and development: From the origin of 
retinal cells to the future of regenerative medicine. Acta Med Okayama. 2013;67(4):208. 
 
En resumen, existen dos líneas evolutivas de fotorreceptores, aquellos que involucran a los 
animales con cilios fotosensibles y aquellos que involucran los animales con rabdómeros. 
Los rabdómeros están en los Protostomos, mientras que los fotorreceptores ciliados están 
en los Deuterostomos (Figura 9). Ellos tienen diferentes opsinas (R y C) y diferentes 
mecanismos para convertir la luz en un impulso nervioso, es decir, a través de la vía de la 
fosfolipasa C o por la vía de nucleótidos cíclicos, respectivamente(19).  
 
Sin embargo, existen dos organismos inusuales, a saber: el cefalocordado Amphioxus y del 
anélido Platyneris que tienen ojos con opsinas ciliares y otros con opsinas rabdoméricas. 
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Lo que los localiza en la transición entre los fotorreceptores rabdoméricos de los artrópodos 
y los fotorreceptores ciliados de los vertebrados. Así las opsinas del Amphioxus son 
homólogas a la melanopsina acoplada a Gq como lo son las rodopsinas de los 
invertebrados. Mientras que las del gusano policeto Platyneris, encontrado en el lecho de 
las algas, tiene ojos con opsinas rabdoméricas, pero también estructuras intracerebrales con 
un fotorreceptor ciliar y opsinas tipo vertebrado, especialmente la melanopsina que es 
fundamental en la función de las células ganglionares de la retina de los mamíferos(19). 
 
Finalmente, otro caso de interés, a pesar de no tener estructuras oculares es la Hydra 
perteneciente al filum: Cnidaria. La Hydra (Figura 11) responde a longitudes de onda azul 
que estimulan la liberación de una estructura similar al harpon a través de las opsinas y de 
canales de nucleótidos cíclicos. Así la Hydra no solo tiene genes opsinas, pero también 
dominios ancestrales Homeobox pareados, a saber: Pax A y Pax B. El último es homólogo 
al Pax6, el gen ancestral conservado desde la Drosophila hasta los mamíferos(19).  
 
 
Figura 11 adaptada: fotografía de la Hydra vulgaris(19) según su filum: Cnidaria(16). 
 
4.2.3. La neurulación y la expansión lateral del sistema nervioso en desarrollo forma 
las vesículas ópticas. 
 
Hace 30 millones de años los cordados evolucionaron y presentaron la neurulación dando 
como resultado la médula espinal y el encéfalo. En cuyo interior se localizan los ventrículos 
cerebrales que contienen líquido cefalorraquídeo mientras que la pared tiene neuronas 
incluyendo una variedad de células sensoriales. Se postula que los fotorreceptores ciliares 
fueron localizados en la superficie interna en contacto con el líquido cefalorraquídeo 
mientras que los fotorreceptores rabdoméricos fueron localizados en la superficie externa, 
llegando a ser neuronas de proyección las cuales envían axones a través de la superficie 
externa para hacer contacto con regiones diencefálicas, tales como el hipotálamo(17).  
 
El mecanismo descrito anteriormente sería útil para medir los niveles de la luz del día en 
animales que habitaran en aguas poco profundas. No obstante, los animales que colonizaron 
las aguas profundas, donde los niveles de luz son bajos, se adaptaron aumentando el 
número de fotorreceptores y el área de la región fotosensible. Mientras que en los craniata, 
es decir, animales con cráneo, se presentó un abombamiento bilateral fuera del área 
protegida por el cráneo para que la región fotosensible no fuera cubierta. Así mismo 
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metabólicamente la rodopsina rabdomérica tiene la posibilidad de ser metabolizada a través 
de la absorción de un fotón de luz, lo cual no es empleado por la rodopsina ciliar(17). 
 
Por su parte, los fotorreceptores ciliares dependen del suministro de vitamina A en su forma 
11-cis retinaldehido. En los cordados, esto fue logrado por intercalar en la misma capa los 
fotorreceptores y una o más células sintetizadoras de retinoide, éstas últimas son 
pigmentadas y absorben luz dispersa. Adicionalmente, las células pigmentadas se situaron 
en la profundidad de las células fotorreceptoras, este mecanismo fue adoptado por los 
primeros craniata en los cuales la vesícula óptica se plegó sobre ella misma. La señal para 
la invaginación proviene del ectodermo y de la placoda, esta zona es llamada la placoda 
óptica aún en los vertebrados modernos. La expansión de la región fotosensible resultó en 
la copa óptica. Siendo el nervio óptico una salida natural desde la superficie interna de la 
retina(17).   
 
En este sentido, Lamb y cols. en 2008, consideraron que el ojo de los peces mixines 
permanece sin cambios desde el estado alcanzado hace 500 millones de años, dado que el 
nicho ecológico en el cual habitan no habría ventaja en convertir el ojo de los mixines de un 
órgano no visual a uno visual(17)(18).  
 
En el caso de los animales que evolucionaron a vertebrados la placoda debe haberse 
adelgazado hasta proveer un lente para enfocar la imagen en la retina la cual se encargaría 
de enviar esta información a una región apropiada del cerebro primitivo(17). 
 
4.2.4. La evolución de los bastones. 
 
Las moscas pueden detectar el titilar de la luz de una frecuencia mayor a 300Hz; las 
palomas pueden detectarlo a 140Hz; mientras que el humano puede detectarlo a 50Hz. Así, 
los invertebrados tienen fotorreceptores rabdoméricos que son excelentes para la detección 
de los fotones y pueden regenerar rápidamente el pigmento con la luz y sin una vía 
enzimática. Sin embargo, varias especies de invertebrados tienen fotorreceptores ciliados en 
vez de los rabdoméricos o tienen los dos; no hay evidencia de fotorreceptores tipo bastón 
en los invertebrados, pero los receptores ciliados de los invertebrados les permiten ver la 
luz brillante y sirven como detectores de luz, tal como es la función de los conos que está 
especializada en la detección del color que se captará por la presencia de luz sobre los 
objetos. Adicionalmente, la comparación de secuencias del ADN de los pigmentos de los 
vertebrados indican que todos los pigmentos de los conos surgieron antes que los 
pigmentos de los bastones(18). 
 
Los vertebrados evolucionaron de los cordados primitivos que tenían tanto fotorreceptores 
ciliados como rabdoméricos, como es el caso del Amphioxus (Figura12). Una de las 
características de la permanencia evolutiva de los receptores ciliares en los vertebrados 
podría ser la mayor cantidad de fotopigmento que puede ser almacenada en la lamela o en 
el disco del fotorreceptor ciliar respecto a la que se podría almacenar en las 
microvellosidades de los receptores rabdoméricos, lo que aumentaría la probabilidad de la 
absorción de fotones. La otra característica es que los receptores ciliares usan menos ATP 
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(Gráfica 1) lo cual es una característica del diseño y evolución de los fotorreceptores y del 
sistema nervioso central(18).  
 
 
Figura 12 adaptada: imagen esquemática del árbol filogenético de los metazoos en el que 
solo se muestran animales representativos de los grupos o especies con tipos de 
fotorreceptores identificados como ciliares (en color rojo) o microvellosos (en color 
azul)(18).  
 
Una característica de los fotorreceptores rabdoméricos de la Drosophila y de los 
fotorreceptores ciliados en el ratón es que ambos gastan energía en la oscuridad pues 
facilitan la apertura de los canales de potasio dependientes de voltaje para permitir la visión 
en la oscuridad(18). 
 
 
Gráfica 1: comparación de la utilización de ATP en los fotorreceptores rabdoméricos y ciliares. (a) 
La tasa media de hidrolisis de las moléculas de ATP por segundo calculada desde la conductancia 
de la membrana y la tasa del bombeo de iones, como una función de la tasa de absorción de fotones 
de R1-6 fotorreceptores rabdoméricos en cuatro especies de moscas: Calliphora vicina (puntos), 
Sarcophaga carnaria (triangulos inferiores), Drosophila virilis (triángulos superiores) y 
Drosophila melanogaster (cuadrados). (b) La tasa media de la hydrolysis de las moléculas ATP 
por segundo de todas las fuentes calculados como una función de la absorción de fotones de los 
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bastones del ratón. Así, se muestra cómo la utilización de ATP, pero disminuye en los bastones del 
ratón dado que el mayor contribuyente a la utilización energética en ambos fotorreceptores 
proviene del bombeo de iones. En efecto, en la mosca, la luz abre los canales iónicos, mientras que 
en los ratones la luz cierra los canales iónicos(18).  
 
En efecto, la función de los fotorreceptores es energía dependiente de las bombas iónicas o canales 
dependientes de voltaje. En el casos del sistema nervioso la relación entre el consumo de energía y 
la señalización depende del tipo específico de neurona; esta relación puede ser ajustada por la 
combinación específica de canales iónicos y las características de las sinapsis. Varias estrategias 
para reducir el costo energético del sistema neurosensorial han sido encontradas tanto en insectos 
como en vertebrados. Entre las estrategias se encuentran filtrar los estímulos aferentes posibles del 




Figura 14 adaptada: imágenes esquemáticas y fotografía de la reducción de la retina y las regiones 
visuales del sistema nervioso central en los peces de caverna (cavefish) sin ojos versus los peces de 
superficie con ojos(20).  
 
La aparición de los bastones data de hace 500 millones de años en el período Cámbrico 
tardío, desde los ciclóstomos que son vertebrados agnatos que incluyen las lampreas y los 
















Gráfica de la tasa de respuesta de los 
bastones de la lamprea según el tiempo. 
Gráfica de la tasa de respuesta de los conos 
en la lamprea según el tiempo. 
 
 
Gráfica 2 adaptada: Se evidencia que los conos tienen una tasa de respuesta diez veces más 
rápida que los bastones. Sin embargo los bastones son más sensibles al estímulo 
luminoso(18). 
 
La configuración del segmento externo de los conos y los bastones de los gnatostogmados 
es diferente. En los bastones de los anfibios y mamíferos, la rodopsina se sitúa dentro de la 
membrana de los discos. Mientras que en los conos la rodopsina situada en el segmento 
externo consiste en una lamela invaginada continuamente con la membrana plasmática. Sin 
embargo, los conos y los bastones de la lamprea tienen la misma morfología en el segmento 
externo respecto a los conos, es decir, que sus bastones no poseen discos. Adicionalmente, 
los conos y los bastones de la lamprea renuevan el fotopigmento de la misma forma, lo cual 
es diferente a la forma de renovación del pigmento en los gnatostogmados(18). 
 
Además, se ha establecido que en los bastones de los anfibios y de los mamíferos, la 
rodopsina de reciente síntesis se acumula en la base del segmento externo del bastón para 
formar una banda que se mueve hacia arriba de este segmento en un período de una a dos 
semanas hasta que los discos del segmento externo son cubiertos por el epitelio pigmentado 
de la retina(18), como se muestra en la imagen de las capas de la retina.  
 
Por su parte, los conos de los anfibios y mamíferos, la rodopsina marcada se inserta en la 
base del mismo, pero es libre para difundirse en todo el segmento externo. Lo anterior, es 
debido a que la rodopsina es una proteína de membrana y en un cono no hay barreras para 
su difusión a lo largo del segmento externo(18).  
 
Los fotorreceptores ciliados están esparcidos entre los invertebrados, se parecen a los conos 
dado que se estimulan con la luz brillante. Durante la evolución, la duplicación de genes y 
la formación de isoformas proteicas parece haber permitido la formación de un nuevo 
fotorreceptor ciliar que responde al estímulo de un solo fotón, es necesario definir el fotón 
como la unidad cuántica más pequeña de luz(6). Así los conos parecen haber sido retenidos 
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evolutivamente por su mayor sensibilidad a los cambios y al movimiento en intensidad de 
luz mayores a la intensidad de un único fotón. Lo anterior les dio a los vertebrados una 
retina dúplex capaz de abarcar un amplio rango de la intensidad lumínica(18), es decir, 
captar la luz brillante con a través de los conos y captar la luz nocturna a través de los 
bastones. 
 
Una vez los ojos ciliados de los primeros vertebrados tuvieron la especialización para 
funcionar en niveles escotópicos y fototópicos; los ojos rabdoméricos desaparecieron en los 
vertebrados probablemente por el alto gasto energético que tenían(18).  
 
4.2.5. La evolución de las lentes. 
 
Las lentes, estructuras que curvan la luz y facilitan la formación de la imagen, están 
presentes en los filums mayores (Figura 15). Las lentes con gradación del índice de 
refracción y reducción de la aberración esférica evolucionaron en los vertebrados, 
artrópodos, anélidos,  los moluscos y cnidaria(21). 
 
En los vertebrados terrestres, la cornea es la principal estructura que genera el mayor índice 
de refracción(5) dejando la acomodación como la principal función de las lentes. Además 
de este grupo de animales, las arañas son el otro grupo que usan la córnea y algunas de ellas 
tales como las salticidae evolucionaron con un sistema basado en la exploración de 
imágenes similar al encontrado en los crustáceos, serpientes marinas y las larvas de los 
insectos(21). 
 
Es así como existen tres opciones por las cuales los animales pueden formar las imágenes, a 
saber: ojos estenopeicos (pinholes), espejos cóncavos y lentes. Los ojos estenopeicos 
existen en el Nautilus y las almejas gigantes; los espejos están presentes en los moluscos 
bivalvos, algunos crustáceos y un pez de aguas profundas(21). 
 
Dado que las lentes oculares no se fosilizaron, la información con la que se cuenta sobre las 
lentes de los primeros cordados es escasa. Sin embargo, los conodontos ordovicianos, tales 
como el Clydognathus tenía grandes ojos; y algunos cordados del Cámbrico, tales como 
Haikouichthys también tenía un par de ojos, pero no hay información acerca de las 
estructuras internas. Los parientes existentes del primer pez, las lampreas agnatas, tiene 
ojos similares a otros peces, que dicen poco acerca de la evolución temprana(21).  
 
En el caso del ojo del Octopus tiene una retina granular, pupila, músculos externos y provee 
una visión comparable con la de los peces y es tal vez el ejemplo más famoso de la 













Figura 15 adaptada: imagen esquemática de los ojos de los moluscos existentes en la 
actualidad que muestra una ruta probable de la evolución de los lentes. A la izquierda se 
muestran los ojos de seis serpientes gasterópodas que van desde un agujero hasta un ojo 
con lente: a. Patella; b, Pleurotomaria; c, Haliotis; d, Turbo; e, Murex; f, Nucella. A la 
derecha se muestra el ojo del Octopus(21), 
 
En este orden de ideas, el primer paso para producir una lente involucró la creación de una 
cavidad parcialmente cerrada, haciéndose necesario llenarla con una sustancia con un 
índice de refracción mayor que el del agua de mar; medio en el que se encontraba. En 
efecto, el paso final de este proceso fue evolucionar la lente para la formación de la imagen, 
lo cual podría haber tomado 40000 generaciones o medio millón de años; los ojos 
evolucionaron rápidamente, probablemente durante los 50 millones de años del período 
Cámbrico(21). 
 
En los peces con lentes esféricas de dimensiones fijas, la única forma de lograr la 
acomodación (Figura 16) es moviendo la lente cerca o lejos de la retina. En los 
elasmobranchii, tales como lo tiburones, pero también en los anfibios el músculo protractor 
lentis mueve la lente lejos de la retina para enfocar objetos cercanos, pero en los peces 
teleósteos ocurre lo contrario: el músculo retractor lentis acerca la lente a la retina para la 
visión lejana. En los vertebrados la acomodación es secundaria a la deformación de la lente 
elástica. En las aves, lo anterior es realizado por el músculo de Brücke que pone el cuerpo 
ciliar hacia adentro permitiéndole a la lente adquirir una forma circunferencial. En los 
mamíferos la misma acción la ejerce el músculo ciliar. En el caso de las aves, hay un 
segundo músculo llamado el músculo de Crampton que hala la superficie de la córnea, 
disminuyendo su radio de curvatura y aumentando su poder(21).   
 
Ojos de serpientes 




Figura 16 adaptada: imagen esquemática del mecanismo de la acomodación en los 
vertebrados(21).  
 
Finalmente, la evolución del ojo desde el abordaje funcional podría ser estudiado en de la 
siguiente manera secuencial: 
1. El primero fue la aparición química dependiente de la luz asociada a un sistema de 
señalización. 
2. El desarrollo de las neuronas fotorreceptores capaces de almacenar cantidades suficientes 
de opsinas y otros pigmentos para generar la direccionalidad. 
3. El enfoque de la luz. 
4. La capacidad de procesar grandes cantidades de información externa y generar 
comportamientos complejos en respuesta a esta información. Lo que en este contexto sería 
una diferencia funcional entre animales, plantas, hongos y organismos unicelulares.  
 
4.2.6. La evolución del ojo desde las clases principales de las tareas sensoriales. 
 
Mamíferos 
Aves y reptiles Aves  
Teleósteos  Anfibios  
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Además de la morfología evolutiva del ojo es necesario hacer una correlación con las tareas 
a ser desempeñadas por los organismos que tienen esta estructura sensorial. En efecto, 
dentro de la clasificación de las clases principales de las tareas sensoriales(13) se 
encuentran cuatro clases de comportamientos definidas por las tareas del sensorio (Figura 
17) que comienzan por aquellas que requieren menos cantidad de información hasta 
aquellas que requieren información más compleja desde los fotorreceptores, a saber: 
1. Clase I: fotorrecepción no direccional. 
2. Clase II: fotorrecepción direccional. 
3. Clase III: Visión de baja resolución. 
4. Clase IV: Visión de alta resolución. 
 
 
Figura 17 adaptada: imagen esquemática del comportamiento de los fotorreceptores según 
la escala vertical de la complejidad de la tarea en donde se muestran las principales 
innovaciones en las funciones y su correlación con la morfología del receptor ocular 
correspondiente (a la derecha). Nótese que las cámaras oculares compuestas y simples 
sugieren una transición independiente desde la clase II a la clase III(13).  
 
En resumen, la clase I puede ver con luminosidad <1012 log quanta sin ayuda de células no 
especializadas morfológicamente. Mientras la clase II ve con una intensidad de la mitad de 
la penumbra y tiene muchos receptores celulares. Por su parte, la clase III tiene una 
membrana plegada para ver con intensidades de luz día; por debajo de la intensidad de la 
penumbra es necesario poner una lente. Por último, la clase IV tiene una membrana plegada 
y una lente para todas las intensidades. Así, la función de la lente es captar más fotones en 
el área sensorial. Por lo tanto, para dicha función es necesario ubicar una lente en frente de 




Puntualizando, las cuatro innovaciones fundamentales en la evolución del ojo según las 
clases principales de las tareas sensoriales, en secuencia son: una estructura fotosensible; 
estructuras de exploración (pigmento); membrana plegada (retina); y una lente. 
 
Figura 18: árbol filogenético de los metazoos según las tareas fotorreceptoras. El color gris 
corresponde a los filum de fotorrecepción no basada en opsinas. El color azul corresponde a la 
clase I. Los grupos bilateria menores fueron omitidos, para más claridad, y dado que solo tienen 
fotorrecepción clase II (color verde), la transición más parsimoniosa hacia la clase III (color 
amarillo) es aquella indicada en color rojo que corresponde a la clase IV(13). 
 
Por lo tanto, se ha considerado funcionalmente a la clase I como detectora rápida de 
sombras; la clase II como receptor direccional de sombras; y a la clase IIb como receptor 




La monografía de la evolución del ojo es un aporte a la comunidad académica interesada en 
acercarse a una aproximación al estado del arte desde las ciencias básicas con el propósito 
de la integración de los saberes de la evolución, la biología del desarrollo, la histología, la 
anatomía y la fisiología del ojo. 
 
La evolución del ojo permite un abordaje académico desde la embriología molecular para la 
construcción de árboles filogenéticos hasta el estudio de la especialización de los 
comportamientos de los animales según los requerimientos guiados por el sensorio que 
harán necesarias modificaciones genéticas con expresión morfofisiológica(13). Como 
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ejemplos de los árboles filogenéticos están los expuestos en la superfamilia Pax2/5/8 donde 
los mismos genes que inducen la formación del ojo en los mamíferos, son los mismos 
genes que inducen la formación del ojo en las diferentes especies tratadas en la presente 
revisión; o en el caso de la evolución de la visión, el estudio de los genes que expresan las 
proteínas fotosensibles permiten la reconstrucción de los árboles filogenéticos moleculares 
desde el origen de la visión en las cianobacterias, los fósiles más antiguos de la tierra, hasta 
los humanos(15). 
 
En el caso particular de la revisión las células de la retina puede ser un modelo para 
estudiar los mecanismos de la diferenciación y diversificación celular. En este sentido, 
proponer el entendimiento de los mecanismos moleculares de la diversificación celular 
podría sugerir vías de tratamiento para tejidos lesionados con el uso de las disciplinas de la 
medicina regenerativa, terapia génica y células madre en cáncer(10). 
 
Se considera que una ventaja evolutiva de los fotorreceptores ciliares es la mayor densidad 
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